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Introduction générale 
1 Contexte général de l’étude 
L’agroforesterie correspond à un type de pratiques agricoles défini comme « la mise en valeur 
du sol avec une association simultanée ou séquentielle d’arbres et de cultures ou d’animaux, 
afin d’obtenir des produits et des services utiles à l’homme » (Torquebiau, 2000). La présence 
d’une composante arborée pérenne dans les associations agroforestières a des conséquences 
socio-économiques et écologiques importantes. Les arbres sont valorisés pour leurs 
productions (bois, nourriture, fourrage, médicaments…) et/ou pour leurs services (maintien de 
la fertilité des sols, lutte contre l’érosion, gestion de la biodiversité…). 
L’agroforesterie est pratiquée traditionellement par les agriculteurs à travers tout le Sud-Est 
Asiatique depuis des formes simples jusqu’à des formes complexes (Sanchez, 1995). 
Les systèmes agroforestiers « complexes » ont une physionomie typiquement forestière car ils 
sont constitués d’associations multistrates de plusieurs espèces arborées aux utilisations 
multiples et complémentaires (Michon et al., 1995). Au contraire, les formes les plus simples 
sont des combinaisons d’arbres et de cultures dans lesquelles la composante arborée constitue 
l’étage supérieur recouvrant les cultures. Entre ces deux systèmes, simple et complexe, tout 
un continuum d’associations agroforestières ont été décrites et classifiées (Torquebiau, 2000; 
Torquebiau et al., 2002).  
En Indonésie, des espèces couramment plantées en monoculture à grande échelle se 
rencontrent de plus en plus fréquemment associées à une culture annuelle, formant ainsi des 
systèmes agroforestiers à deux strates : c’est le cas par exemple d’Acacia mangium et de 
Tectona grandis, plantés pour leur forte valeur commerciale ou écologique, en association 
avec divers types de cultures.  
Des interactions aériennes et souterraines, positives ou négatives, s’établissent alors entre les 
deux espèces associées (Sanchez, 1995). Par exemple, l’azote fixé par la strate inférieure 
enrichit le sol et peut être utilisé par l’arbre ; l’arbre constitue un brise-vent qui peut être 
profitable pour la culture. Par ailleurs, la culture sous jacente, dont les racines sont plus 
proches de la surface, peut limiter l’alimentation hydrique de l’arbre en absorbant l’eau de 
pluie avant qu’elle ne parvienne aux racines de l’arbre ; l’arbre induit une variation du milieu 
en limitant, par exemple, le rayonnement disponible pour la strate inférieure. 
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Le projet SAFODS (Smallholder AgroForestry Options for Degraded Soils), auquel est 
rattaché ce travail de thèse, a pour objectif d’améliorer les connaissances sur ces interactions 
afin de concevoir des systèmes agroforestiers productifs et durables. Le modèle WaNulCAS 
(Water, Nutrient and Light Capture in Agroforestry System) développé, par une des équipes 
du projet SAFODS permet d’explorer des interactions positives et négatives selon 3 facteurs 
clés de la dynamique végétale : l’eau, les nutriments et la lumière pour différentes 
combinaisons d’arbres, de cultures, de sol, de climat et de gestions (Van Noordwijk et 
Lusiana, 1999 ;2000). L’une des faiblesses de ce modèle est la prise en compte des 
interactions lumineuses dans l’espace et dans le temps dans ces systèmes hétérogènes. Ainsi, 
le travail de la thèse est centré sur les aspects d’interactions lumineuses dans les systèmes 
agroforestiers à deux strates. 
Les relations de compétition pour la lumière constituent un des principaux facteurs limitant la 
croissance et/ou la production des différentes espèces du peuplement (Mialet-Serra et al., 
2001; Bellow et Nair, 2003). La distribution de la lumière sous les couronnes constitue un 
facteur clé pour le développement de la culture (Zhao et al., 2003; Zomboudré et al., 2005). 
Ainsi, la connaissance du climat radiatif d’un agrosystème et ses variations selon l’âge des 
arbres et la densité de plantation, est essentielle pour la gestion des systèmes agroforestiers. Il 
est alors nécessaire dans ces systèmes de prendre en compte non seulement l’hétérogénéité 
spatiale, dans ses trois dimensions mais aussi son évolution au cours du temps. La distribution 
de la lumière sous les couronnes doit être appréhendée en fonction de la dynamique de 
croissance de la strate arborée afin d’estimer la lumière disponible pour la culture associée à 
tout moment. Cette lumière disponible dépend de la quantité de lumière interceptée par les 
couronnes des arbres et par conséquent de l’architecture des espèces utilisées (Poorter, 2005). 
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2 Etat de l’art sur les déterminants structurels de l’interception 
lumineuse 
Tous les phénomènes d’interception, tels que rayonnement, précipitation et dépôt 
atmosphérique, sont étroitement liés au degré de fermeture du couvert et à sa surface foliaire 
(Bréda et al., 2002). Une description de la structure de la couronne est nécessaire pour prédire 
l’interception lumineuse et comprendre les stratégies adoptées par les plantes pour réguler 
l’interception (Barradas et al., 1998).  
 
2.1 Distribution spatiale des feuilles au sein de la couronne et sur les axes 
La couronne des arbres se caractérise par une structure fortement organisée, ajustée vers une 
interception lumineuse efficace et un recouvrement des feuilles réduit. Les plantes situées 
dans un milieu peu lumineux ont une stratégie « uni-strate » : les feuilles sont disposées sur 
une seule strate et l’interception lumineuse est maximisée par un nombre réduit de larges 
feuilles horizontales et régulièrement distribuées (Horn, 1971). Les plantes qui se développent 
dans un milieu fortement éclairé adoptent au contraire une stratégie « multi-strates » en 
disposant leurs feuilles sur plusieurs couches.  
D’après Chazdon (1985), la quantité de lumière interceptée par la couronne d’une plante est 
fonction non seulement de la distribution angulaire de l’intensité de la lumière (direction de la 
lumière) mais aussi de la distribution spatiale des feuilles au sein de la couronne. 
L’agencement de la surface foliaire totale de la couronne qui dépend de l’architecture du 
système aérien est déterminé par deux composantes : 
- La quantité de surface foliaire contenue à l’intérieur d’un volume occupé par les 
feuilles définit la densité de surface foliaire. Pour caractériser la distribution spatiale de la 
surface foliaire, il est possible d’établir des profils verticaux ou horizontaux de la densité de 
surface foliaire (Thanisawanyangkura et al., 1997) ; 
- La position relative des feuilles les unes par rapport aux autres, en prenant en compte 
leur surface individuelle. Trois types de dispersion foliaire sont distingués : aléatoire, 
régulière et agrégée.  
 
Au sein de la couronne, la distribution des feuilles dépend du nombre de branches 
(Niinements et al., 2004a), de la longueur et de l’inclinaison des branches (Niinements et al., 
2004b) et de la longueur des entre-nœuds (Gielen et al., 2002) qui déterminent la manière 
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dont la surface foliaire est étalée dans l’espace et dans le temps. Ainsi, plus les branches sont 
espacées meilleure est l’interception de la lumière diffuse pour les branches du dessous 
(Pearcy et al., 2004). L’espacement des branches est dû non seulement à la longueur des 
entre-nœuds (plus l’entre-nœud est long, plus les branches sont espacées), à la phyllotaxie et 
aux modalités de ramification de l’espèce (Pearcy et al., 2004). 
 
Selon le type de croissance des axes, croissance continue ou croissance rythmique, les 
phénomènes d’auto-ombrage et d’interception lumineuse seront modifiés (Kikuzawa et al., 
1996). Dans le cas de la croissance rythmique, où toutes les feuilles d’une même unité de 
croissance se déploient en même temps, les phénomènes d’auto-ombrage sont importants. 
Dans ce cas, la position des feuilles sur l’axe, imposée par la phyllotaxie, a une importance 
fondamentale quant au degré de recouvrement des feuilles. L’interception lumineuse est plus 
élevée pour des pousses dont les feuilles s’organisent en phyllotaxie alterne spiralé en 
comparaison aux pousses en phyllotaxie opposée-décussée (Takenaka, 1994). Ces dernières 
interceptent 40 à 50 % moins de lumière que les feuilles reparties tout autour de la tige 
(Valladares et Brites, 2004). Si ces feuilles sont espacées d’un angle d’exactement 
137°30’28’’ alors aucune feuille ne se situerait exactement au-dessus d’une autre, ce qui 
diminue l’auto-ombrage entre les feuilles (Bell, 1991).  
L’impact de la phyllotaxie sur l’interception lumineuse au niveau d’une pousse est d’autant 
plus fort que les entre-nœuds sont courts (Takenaka, 1994). Dans ce cas, la longueur des 
entre-nœuds influence le degré de recouvrement des feuilles (Niklas, 1988). Ainsi plus les 
entre-nœuds sont longs, plus la distance entre les feuilles est grande et plus l’interception 
lumineuse est élevée (Takenaka, 1994).  
 
2.2 Modalités d’interception de la lumière à l’échelle de la feuille  
La plasticité morphologique des feuilles peut compenser les patrons phyllotaxiques 
inefficaces, comme la disposition opposée-decussée par exemple (Niklas, 1988). Ainsi, la 
forme et la taille de la feuille, la longueur du pétiole, les angles foliaires sont autant de 
caractéristiques ayant une influence sur l’efficience de l’interception lumineuse (Falster et 
Westoby, 2003; Valladares et Brites, 2004). L’étude comparative entre des feuilles situées à 
l’ombre et des feuilles situées à la lumière, par divers travaux, permet de mieux comprendre 
les modifications morphologiques, optiques, anatomiques et biochimiques en vue de 
maximiser l’interception de la lumière pour une efficience photosynthétique optimale. 
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- Morphologie des organes foliaires  
Diverses études ont montré que les feuilles, de différentes espèces, situées à l’ombre ont une 
surface foliaire plus importante que les feuilles situées au soleil (Planchais et Sinoquet, 1998; 
Farque et al., 2001) et que ces dernières sont plus épaisses que les premières (Sims et Pearcy, 
1992; Johnson et al., 2005). La masse surfacique foliaire (LMA, Leaf Mass Area) et la densité 
de stomates par unité de surface sont plus élevées pour les feuilles situées au soleil (Roggy et 
al., 2005). 
Selon Takenaka (1994), pour des conditions optimales d’éclairement, des feuilles étroites 
contribuent à une meilleure efficience de l’interception de la lumière en réduisant l’auto-
ombrage non seulement au sein de l’orthostique mais aussi entre les orthostiques. Les feuilles 
lobées ou composées sont plus adaptées à un fort éclairement alors que dans des conditions de 
faible éclairement, les feuilles simples sont privilégiées (Niinements, 1998b). Dans le genre 
Psychotria, Rubiaceae, (Pearcy et al., 2004) ont montré que les limbes avec une base plus fine 
que la partie terminale avaient une efficience d’interception plus élevée que les limbes avec 
une base large. Pour les limbes a base fine, la majorité de la surface foliaire est éloignée de 
l’axe porteur évitant ainsi les phénomènes d’agrégation. Ces modifications de forme et de 
taille foliaire se rencontrent également au sein d’une même couronne où l’environnement 
lumineux est hétérogène (Ashton et al., 1998; Richardson et al., 2000). Chez le chêne noir, les 
feuilles de la base de la couronne sont faiblement lobées tandis que les feuilles du sommet de 
l’arbre sont très fortement lobées (Horn, 1971). Entre ces deux formes extrêmes, un gradient 
morphologique de la forme des feuilles apparaît.  
 
- Angles foliaires 
L’orientation d’une feuille est donnée par la direction de la normale au plan de son limbe, 
c’est-à-dire par les angles d’inclinaison et d’azimut. 
- L’inclinaison de la feuille α est l’angle formé entre la normale du limbe et l’axe 
vertical. Cet angle dépend de l’angle d’inclinaison de la nervure de la feuille et du 
roulis du limbe foliaire autour de la nervure. α varie généralement de 0° pour des 
feuilles horizontales à 90° pour des feuilles verticales. 
- L’azimut de la feuille θ est l’angle formé par la projection de la normale du limbe sur 
un plan horizontal et l’axe de référence de ce plan. L’angle d’azimut varie de 0° à 
360°. 
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L’inclinaison de la feuille dépend du stade de croissance et parfois même de l’heure de la 
journée. La distribution des angles foliaires – angle entre la verticale et la normale aux faces 
supérieures des feuilles – peut être caractérisée par un angle d’inclinaison moyen et par un 
azimut moyen foliaire. Toutefois si les feuilles n’ont pas d’azimut préférentiel, alors la 
connaissance de l’inclinaison suffit souvent à décrire la fonction de distribution d’angles 
foliaires. Selon sa forme, on distingue 6 grands types de couverts végétaux (de Wit, 1965): 
- planophile : les feuilles horizontales sont les plus fréquentes, 
- érectophile : les feuilles dressées sont les plus fréquentes, 
- plagiophile : les feuilles inclinées à 45° sont les plus fréquentes, 
- extrémophile : les feuilles ont 2 inclinaisons possibles, horizontales et verticales, 
- uniforme : la probabilité d’inclinaison des feuilles est la même quelque soit l’angle 
d’inclinaison considérée, 
- sphérique : la fréquence d’occurrence des angles foliaires est égale à celle qu’auraient 
des feuilles placées à la surface d’une sphère.  
 
Les différentes inclinaisons foliaires sont un critère important pour réduire les phénomènes 
d’ombrage d’une feuille sur l’autre (Niklas, 1988). Les feuilles situées au sommet de la 
couronne et en périphérie sont érigées par rapport aux feuilles situées dans la partie basale et 
interne de la couronne qui sont horizontales (Planchais et Sinoquet, 1998; Farque et al., 2001; 
Falster et Westoby, 2003; Johnson et al., 2005). Avec la réduction de la lumière, les angles 
foliaires sont modifiés pour que le limbe devienne horizontal et intercepte la lumière directe 
depuis la verticale. Les feuilles du sommet de la couronne quant à elles sont érigées 
permettant alors d’avoir une augmentation de la lumière transmise pour les feuilles du dessous 
(Pearcy et Yang, 1996). Un tel gradient d’angles foliaires au sein de la couronne améliore 
l’interception lumineuse pour la couronne entière. Ainsi, la disposition des feuilles est 
fortement affectée par l’environnement lumineux local.  
L’inclinaison d’une feuille est aussi très liée à la longueur et à la rigidité du pétiole 
(Takenaka, 1994; Niinements, 1998a). Le pétiole joue un double rôle : (i) il permet de 
moduler la distance entre l’axe porteur et le limbe et (ii) peut modifier l’angle du limbe 
(Niinements et al., 2004a). Un long pétiole éloignant le limbe de l’axe porteur diminue 
l’agrégation du feuillage et réduit les phénomènes d’auto-ombrage au sein de la pousse 
(Yamada et al., 2000). Galvez et Pearcy (2003) montrent que les pétioles se plient et se 
tordent de façon à ce que les limbes aient le minimum de recouvrement. Par ailleurs, 
l’inclinaison du limbe par rapport au pétiole est fortement influencée par la taille et la forme 
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de la feuille (Niinements et Fleck, 2002a). En effet, les feuilles avec une base élargie et un 
apex étroit, comme le peuplier, présentent une inclinaison du limbe réduite car la majorité du 
poids du limbe est repartie dans la zone proximale (Niinements et al., 2004a).  
 
L’efficience d’interception de la lumière et la réduction de l’auto-ombrage sont le résultat de 
modifications d’un certain nombre de facteurs à l’échelle de la couronne, des axes et des 
feuilles. Chaque plante utilise différentes stratégies pour minimiser l’auto-ombrage selon ces 
traits architecturaux (Sekimura, 1995). Selon l’arrangement des feuilles au sein de la 
couronne d’une plante, les caractéristiques structurelles et fonctionnelles des feuilles sont 
modifiées (Pearcy et Yang, 1996) afin de maximiser l’absorption de la lumière avec le 
minimum de coût de construction et de maintenance (Givnish, 1988). 
 
- Variations des propriétés optiques des feuilles 
L’interception de l’énergie lumineuse est un processus complexe qui dépend aussi des 
propriétés optiques des feuilles. A leur contact, les rayons incidents sont réfléchis en fonction 
de l’état de la surface de la feuille (rugosité, pilosité, cuticule cireuse,…) ou rediffusés après 
de multiples interactions au sein des tissus foliaires. Les parts relatives de l’énergie incidente 
absorbée, réfléchie et transmise par la feuille définissent ses propriétés optiques. Les feuilles 
absorbent plus de 80% de la lumière qu’elles reçoivent dans le domaine du visible (400 à 700 
nm). Elles absorbent préférentiellement le bleu (300-550 nm) et le rouge clair (655-665 nm) et 
plus faiblement le jaune-vert (autour de 550 nm). Ce sont les pigments foliaires, situés dans 
les chloroplastes, dont les principaux sont la chlorophylle a, la chlorophylle b, les 
caroténoïdes ou les anthocyanes qui absorbent la lumière incidente pour une gamme de 
longueurs d’ondes différentes élargissant ainsi le spectre des couleurs qui alimentent la 
photosynthèse.  
Les variations intra- et interspécifiques des propriétés optiques des feuilles s’expliquent par la 
structure anatomique des feuilles (Lee et Graham, 1986; Guyot, 1990; Poorter et al., 1995; 
Lee et al., 2000) et par les quantités de pigments foliaires tels que la chlorophylle (Datt, 1999; 
Carter et Spiering, 2002; Gitelson et al., 2003), les caroténoïdes (Gitelson et al., 2002; 
Merzlyak et al., 2003) ou les anthocyanes (Neill et Gould, 1999).  
La forme des parois cellulaires joue sur les valeurs d’absorbance, de transmittance et de 
réflectance (Vogelmann et al., 1996). La présence d’une couche cireuse, l’épaisseur de la 
cuticule, la présence de trichomes, la couleur du limbe, sont autant d’éléments qui jouent un 
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rôle important sur la réflectance de la lumière (Baldini et al., 1997). Ces différents éléments 
morphologiques et anatomiques sont responsables de l’asymétrie des propriétés optiques entre 
les faces des feuilles. La réflectance est plus importante au niveau de la face abaxiale si elle 
présente des poils ou des trichomes qui empêchent l’absorption de la lumière en comparaison 
à la face adaxiale qui absorbe plus de lumière grâce à la plus forte densité en chloroplastes 
dans le parenchyme palissadique (Guyot, 1990; Baldini et al., 1997). La diffusion de la 
lumière se fait principalement au niveau du parenchyme lacuneux, le parenchyme 
palissadique n’a pas de rôle significatif (Guyot, 1990).  
Les espèces d’ombre transmettent plus et réfléchissent moins que les espèces de lumière alors 
que l’absorption de la lumière dans le PAR est similaire (Lee et Graham, 1986). En effet, les 
feuilles fines (feuille d’ombre) ont des chloroplastes plus denses qui forment une couche 
continue permettant une meilleure absorption de la lumière (Lee et al., 2000).  
 
- Anatomie des organes foliaires  
L’épaisseur du limbe varie fortement en fonction des conditions lumineuses. Ces variations 
d’épaisseur sont la conséquence de modifications de la structure de chacun des tissus 
constituant le limbe : cuticule, épiderme, parenchyme palissadique et lacuneux (Chazdon et 
Kaufmann, 1993; Lee et al., 2000; Roggy et al., 2005). 
L’épaisseur plus élevée du parenchyme palissadique est due à une augmentation de la taille 
des cellules plutôt qu’à une augmentation de leur nombre (Rôças et al., 1997; Uemura et al., 
2000). Pour certaines espèces caduques, la lumière de l’année précédente joue un rôle 
important sur la structure anatomique des feuilles, la lumière de l’année en cours ne fera que 
moduler cette structure par modification de la taille des cellules (Uemura et al., 2000). Par 
contre chez le lierre (Hedera helix L.), espèce à feuillage persistant, les feuilles matures 
changent le nombre de cellules de parenchyme palissadique en réponse à la quantité de 
lumière de l’année (Bauer et Thoni, 1988 In Uemura et al., 2000).  
Des différents travaux réalisés il apparaît un fort pouvoir d’adaptation des feuilles au niveau 
structural (par des modifications de l’anatomie foliaire) non seulement selon les conditions 
lumineuses (Chazdon et Kaufmann, 1993; Aranda et al., 2001; Hlwatika et Bhat, 2002) mais 
aussi selon des gradients environnementaux caractérisant les strates de la canopée (Yanez-
Espinosa et al., 2003). Ainsi, l’étude de la morphologie et de l’anatomie foliaire est pertinente 
pour rendre compte du milieu où se développe le végétal (Hlwatika et Bhat, 2002).  
D’après Pearcy et Yang (1996), l’arrangement des feuilles dans la couronne d’une plante 
influence plusieurs aspects fonctionnels comme la photosynthèse, la transpiration et les 
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équilibres d’énergie au niveau de la feuille. En effet, selon la quantité de lumière interceptée 
et la structure anatomique et biochimique de la feuille son fonctionnement photosynthétique 
sera modulé (Roggy et al., 2005). Des travaux soulignent que les capacités photosynthétiques 
des feuilles (Amax) sont prédites de façon relativement précise par une combinaison de 
paramètres foliaires structuraux et biochimiques (Enriquez et al., 1996; Reich et al., 1999). 
Amax est corrélé positivement avec les teneurs en chlorophylle et en azote foliaire (Evans, 
1989; Garnier et al., 1999).  
 
3 Problématique de l’étude et choix des espèces 
- Problématique scientifique 
Dans les systèmes agroforestiers, où différentes espèces d’arbres sont associées à différentes 
espèces de culture, la forme de la couronne a une importance fondamentale sur le taux 
d’interception de la lumière et par conséquent sur la lumière disponible pour les cultures 
associées (Zomboudré et al., 2005). L’occupation de l’espace par la couronne d’un arbre et 
son évolution dans le temps est le résultat de son architecture (Hallé et al., 1978). Nous avons 
pu voir selon la théorie de Horn (1971) que les espèces héliophiles (stratégie de structure de 
couronne « multi-strates ») et sciaphiles (stratégie de structure de couronne « uni-strates ») 
ont des formes de couronne différentes afin d’optimiser l’interception lumineuse en fonction 
de leur environnement lumineux. Dans le cas d’espèces strictement héliophiles quel est le 
rôle de leur architecture sur l’interception lumineuse ? Pour 2 espèces d’arbre ayant des 
modalités de croissance et de ramification différentes comment se traduisent les 
modalités d’interception de la lumière ?  
 
Nous venons de voir que de nombreux travaux soulignent une dichotomie forte entre feuilles 
de lumière et feuilles d’ombre via l’analyse de différentes caractéristiques morphologiques, 
anatomiques, optiques et biochimiques. Cependant, à l’échelle de la couronne, un gradient de 
lumière est mis en évidence entre les parties hautes et périphériques de la couronne qui sont 
plus éclairées comparées aux parties basses et centrales pour des arbres en plantation (Ashton 
et al., 1998; Richardson et al., 2000) ou solitaire (Baraldi et al., 1994; Combes et al., 2000). 
De ce fait, au sein de la couronne de l’arbre un microclimat lumineux apparaît. Est-ce que les 
caractéristiques structurelles des axes et des feuilles rendent compte de ce microclimat 
lumineux ?  
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D’autre part, au cours de la vie de l’arbre, une succession ordonnée de modifications 
morphologiques s’exprime à des niveaux d’organisation les plus élémentaires aux plus 
intégrateurs. Des gradients morphogénétiques induits par divers processus de différenciation 
reliés à la phase d’établissement, l’ordre de ramification ou le vieillissement par exemple sont 
identifiés dans la construction d’une plante et se traduisent par des modifications 
morphologiques et anatomiques des feuilles, des unités de croissance ou des axes 
(Barthélémy, 2003). Ces modifications sont-elles également observées au niveau des 
propriétés géométriques, optiques ou biochimiques des feuilles ?  S’expriment-elles de 
manière différente entre deux types d’organes assimilateurs : feuille et phyllode ? Quels 
sont les liens entre les caractéristiques foliaires et les descripteurs architecturaux ? 
 
Les variations des caractères structuraux des feuilles en fonction de l’âge de l’arbre, la 
position dans la couronne et l’âge de la feuille ont été analysées lors de nombreuses études 
mais dans la majorité des cas de manière indépendante. De part leur plasticité, les 
caractéristiques des feuilles sont des marqueurs pertinents de l’état de croissance des plantes 
et des indicateurs potentiels du fonctionnement via des relations structure – fonction établies 
par divers travaux de recherche cités dans la partie précédente. Peuvent-elles conduire à une 
meilleure compréhension de l’édification de la couronne ? Et donc in fine de prévoir les 
capacités de développement de ces arbres ? 
 
- Problématique appliquée 
De nombreuses études se sont intéressées à l’interception lumineuse à l’échelle de l’arbre et 
intra-arbre pour un âge donné (Sinoquet et al., 2001; Parveaud et al., 2003; Willaume et al., 
2004). Or, les aspects temporel et spatial sont essentiels à prendre en compte pour une 
meilleure gestion des systèmes agroforestiers (Meloni, 1996). La plupart des modèles 
intégrant l’interception lumineuse des couronnes sont statiques et ne prennent pas en compte 
la dynamique de développement des couronnes (Pearcy et al., 2005). Quelques études sur le 
merisier (Meloni, 1996), le palmier à huile (El Houmaizi, 2002) ou le cocotier (Dauzat et 
Eroy, 1997; Mialet-Serra et al., 2001; Lamanda, 2005) ont abordé ce problème. Au cours de 
ce travail de thèse nous cherchons à savoir quelles sont les variabilités intra- et 
interspécifiques de la distribution du rayonnement transmis sous les couronnes à 
l’échelle d’une sous-parcelle en fonction de l’architecture des espèces et en fonction de 
l’âge des arbres ? 
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- Choix des espèces 
Pour répondre à ces problématiques, deux espèces, Acacia mangium Willd. (Mimosaceae) et 
Tectona grandis L. (Verbenaceae) ont été sélectionnées selon différents critères :  
(i) ces deux espèces, couramment rencontrées en plantation industrielle, se retrouvent 
de plus en plus, en Indonésie, dans des systèmes agroforestiers à 2 strates. Le Teck a de forts 
intérêts économiques de part son bois précieux (Dupuy et al., 1999) et l’Acacia de forts intérêt 
écologiques pour le contrôle et la réhabilitation des sites dégradés (Tuomela et al., 1996; 
Otsamo, 2002) ; 
(ii) ces deux espèces ont été choisies en fonction de leur architecture. Chez l’Acacia la 
croissance est continue et la ramification diffuse tandis que chez le Teck, la croissance et la 
ramification sont rythmiques ; 
(iii) enfin, de façon à appréhender les modalités de l’interception lumineuse à l’échelle 
de la feuille, les deux espèces ont été choisies également pour la forme et la taille de leur 
organe foliaire. L’Acacia possède des phyllodes de petites tailles alors que le Teck est 
caractérisé par de grandes feuilles. 
 
4 Objectifs de l’étude et choix méthodologique 
Les objectifs de ce travail de thèse se présentent sous deux volets dont le point de départ est la 
description architecturale.  
 
(i) Le premier volet correspond à la caractérisation des modalités d’interception de la lumière 
par les couronnes.  
L’étude du développement architectural des deux espèces permettra non seulement de 
comprendre leur modalité de croissance et de ramification par le biais d’observations et de 
mesures mais aussi aura un rôle dans l’échantillonnage pour des mesures au niveau foliaire.  
A partir de cette étape, la distribution des feuilles, les angles foliaires par rapport à l’axe 
porteur (insertion, roulis, azimut) et la forme des feuilles (description tridimensionnelle) 
seront décrits, pour ces 2 espèces, selon l’âge des arbres, les catégories d’axes et l’âge des 
feuilles. Une analyse des structures foliaires au niveau morphologique, optique, biochimique 
et anatomique en fonction de l’âge des arbres, de la position dans la couronne et de l’âge de 
l’organe foliaire est réalisée afin de caractériser l’existence de gradients et de rendre compte 
de la différenciation des méristèmes au sein de la couronne. 
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Notre choix d’étude pour les caractéristiques des feuilles, basé sur des travaux antérieurs, 
concerne des traits structuraux ayant de fortes implications dans l’interception lumineuse. 
Ces traits structuraux sont organisés en 4 domaines : (i) les caractéristiques 
morphologiques des feuilles telles que surface foliaire, épaisseur du limbe, masse 
surfacique foliaire (LMA) et densité stomatique ; (ii) les propriétés optiques des feuilles 
précisant la part de lumière absorbée, réfléchie et transmise dans le domaine du visible ; 
(iii) les caractéristiques anatomiques correspondant à une décomposition de l’épaisseur 
totale de la feuille selon l’épaisseur de chaque tissu constituant le limbe et (iv) les 
caractéristiques biochimiques des feuilles avec le dosage des teneurs en pigments 
(chlorophylle et caroténoïdes), responsablent de l’absorption de la lumière et les teneurs 
en azote foliaire indicateur du fonctionnement photosynthétique.  
 
(ii) Le deuxième volet consiste à calculer la lumière transmise sous les couronnes des 2 
espèces pour des âges différents et de tester différents dispositifs afin de proposer des plans 
d’aménagement des plantations agroforestières. 
La démarche retenue pour caractériser le bilan radiatif sous les couronnes des arbres 
combine deux approches : (i) des mesures indirectes du rayonnement disponible sous le 
couvert par des photographies hémisphériques et (ii) des simulations avec la plate-forme 
Archimed comme outil d’évaluation de la répartition du rayonnement transmis sous les 
couronnes des arbres. Cette double approche permet de s’appuyer sur les situations 
existantes afin d’évaluer les simulations.  
Le choix concernant les représentations tridimensionnelles des arbres est basé sur 
différents critères : (i) la représention d’arbre de grande taille, (ii) la représentation pour 
des âges différents et (iii) l’utilisation de la plate-forme Archimed (simulation du bilan 
radiatif) nécessite un paramétrage détaillé des représentations tridimensionnelles. Ainsi, le 
logiciel AMAPsim qui permet non seulement de simuler des arbres de grandes tailles 
comme par exemple le palmier dattier (El Houmaizi et al., 2000), l’hévéa (Costes et de 
Reffye 1990) ou le pin d’Alep (Caraglio, non publié) mais aussi de simuler de manière 
stochastique la croissance des arbres a été privilégiée. Les mesures architecturales des 
axes ont été nécessaires pour paramétrer la topologie dans le logiciel AMAPsim via des 
lois mathématiques de croissance et de ramification et les mesures précises des angles 









Ce manuscrit s’articule en 6 chapitres : 
 
(1) le chapitre 1 présente les concepts méthodologiques concernant la quantification de la 
lumière sous les couronnes in situ et via les simulations ; définit les critères utilisés dans 
l’analyse morphologique et architecturale des plantes. Il introduit aussi de manière générale le 
concept de l’axe de référence, notion de base pour la simulation de la croissance des arbres ; 
(2) le chapitre 2 décrit l’utilité, l’écologie et la biologie des deux espèces choisies et les sites 
d’étude. 
Les trois chapitres suivant sont organisés de manière semblable avec une introduction, une 
description des matériels et des méthodes, une présentation des résultats et une comparaison 
des deux espèces : 
(3) le chapitre 3 présente le développement architectural des deux espèces ainsi que la 
structure et la modélisation des différentes catégories d’axes ; 
(4) le quatrième chapitre aborde la répartition et la distribution des angles des organes 
foliaires au sein des couronnes et sur les axes avant de déterminer les caractéristiques 
foliaires ;  
(5) le chapitre 5 traite de la simulation de l’architecture des deux espèces en vue de simuler 
les transferts radiatifs pour différents dispositifs de plantations ; 
(6) enfin le dernier chapitre est consacré à la discussion et à la conclusion générale reprenant 
les principaux résultats de ce travail de thèse avant d’aborder les perspectives envisageables 
suite à ce travail.  
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Chapitre 1 : Concepts méthodologiques  
Ce chapitre propose dans un premier temps de faire le tour des états de connaissance des 
différentes méthodes permettant de quantifier la lumière in situ et via la simulation sous les 
couronnes. Puis la définition et les concepts de l’analyse architecturale seront abordés avant 
d’introduire de manière générale le concept de l’axe de référence, notion de base pour la 
simulation de la croissance des arbres. 
 
1 Quantification in situ de la lumière sous les couronnes des arbres 
1.1 Caractéristiques de la lumière 
Le rayonnement solaire s’étend sur une gamme de longueurs d’ondes variant entre 200 et 
4000 nm. Ce spectre est divisé en 3 grands domaines : l’ultraviolet avec des ondes inférieures 
à 400 nm, le visible entre 400 et 700 nm et l’infra rouge au-delà de 700 nm. C’est dans le 
domaine du visible que se réalise la conversion photosynthétique par les plantes et celui-ci est 
couramment nommé PAR (Photosynthetically Active Radiation) ou PPFD (Photosynthetic 
Photon Flux Densities). Le rayonnement global arrivant sur un couvert végétal est égal à la 
somme des radiations provenant du soleil (lumière directe) et des rayonnements rediffusés par 
les particules en suspension dans l’atmosphère (lumière diffuse).  
Les principales modifications de la composition spectrale du rayonnement solaire –qualité de 
la lumière– s’observent dans le couvert végétal. En effet, les rayons incidents sont d’abord 
interceptés puis rediffusés par les divers éléments qui composent la végétation (feuilles, 
tiges,….) et par le sol (Combes, 2002). De même, au sein du houppier d’un arbre isolé, des 
modifications spectrales ont lieu (Baraldi et al., 1994; Combes et al., 2000).  
 
1.2 Quantification in situ de la lumière disponible 
La lumière joue un rôle important dans le développement des plantes. Dans un but de 
quantifier au mieux la lumière, disponible sous la strate arborée ou la canopée, diverses 
méthodes ont été testées et comparées. Cinq méthodes indirectes permettant de caractériser 
l’environnement lumineux ont été comparées en milieu forestier de Guyane française 
(Ferment et al., 2001). Ces 5 méthodes consistent en l’utilisation du LAI-2000 Plant Canopy 
Analyser permettant de mesurer les radiations diffuses sous 490 nm, d’un appareil de mesure 
Planche 1-1 : Représentations tridimensionnelles des couverts par différentes méthodes.
Figure 1 : Représentations des couronnes par des modèles géométriques simples (d’après Boudon et al., 2001).
Figure 2 : Représentation du couvert par des modèles mixtes où la végétation est subdivisée en cellules (d’après Gastellu-Etchegorry
et al., 1996).
Figure 3 : Exemples de structures arborescentes générées en utilisant le même L-system stochastique (d’après Pruzinkiewicz et al.,
1994). 
Figure 4 : Représentations tridimensionnelles de Pinus nigra sous le logiciel stochastique AMAPsim (Caraglio, non publié).
Figure 5 : Représentation virtuelle d’un noyer hybride (Juglans nigra × Juglans regia) par digitalisation tridimensionnelle des axes et 
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empirique du LAI dans la région du PAR (400-700 nm), de papiers diazo photosensibles dans 
le domaine du PAR, d’un densiomètre sphérique et des photos hémisphériques définissant 
tous deux le pourcentage de ciel. Une autre méthode consiste à calculer des estimations 
visuelles de l’ouverture de la canopée mais cette technique n’aurait pas des résultats aussi 
bons que celles des densiomètres ou des photos hémisphériques (Bellow et Nair, 2003). Les 
photos hémisphériques permettent de mieux appréhender les mesures de la lumière comparées 
aux densiomètres qui ne mesurent pas la totalité du ciel (Englund et al., 2000). 
Dans le cas de couverts homogènes, le PAR absorbé est estimé directement à partir de la 
mesure des rayonnements incidents et transmis au sol (Cannell et al., 1998). Toutefois cette 
méthode n’est pas applicable dans le cas de peuplements irréguliers ou d’individus isolés, où 
la répartition de l’éclairement transmis au sol est fortement variable dans l’espace et dans le 
temps. 
Même avec un grand nombre de mesures, il est difficile de réaliser des estimations du bilan 
radiatif fiables et continues dans l’espace et dans le temps. Dans ce cas, la lumière transmise 
sous les couronnes doitt être quantifiée à l’aide de modèles de transferts radiatifs. 
 
2 Méthodes d’estimation de la lumière transmise sous les couronnes 
des arbres  
Il existe une grande quantité et diversité de modèles de bilan radiatif. Les méthodes de calculs 
de l’interception lumineuse sont très dépendantes de la façon dont est décrit le couvert végétal 
(pl. 1-1) et ses propriétés optiques.  
 
2.1 Les modèles basés sur une approche « milieu diffusant » ou modèles discrets 
Les modèles utilisant l’approche « milieu diffusant » (turbid medium) considèrent la canopée 
comme un milieu continu et homogène, ou les éléments végétaux sont repartis uniformément 
au sein d’un volume selon des lois de distribution relatives à l’inclinaison et à la dispersion de 
la surface foliaire (Ross, 1981). L’atténuation de la lumière au cours de la traversée de ce 
volume suit une loi exponentielle. On la calcule avec la loi de Beer-Lambert :  
I = I0 . e
-kL 
(Monsi et Saeki, 1953) 
 
avec I le rayonnement direct, I0 le rayonnement incident, k le coefficient d’extinction et L la 
densité de surface foliaire traversée par le rayon. Pour une direction donnée, l’atténuation de 
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la lumière suit une loi exponentielle, fonction de l’indice foliaire (LAI, Leaf Area Index) et de 
l’orientation des feuilles. Ces modèles à une dimension ne sont pas adaptés pour des couverts 
horizontaux ou verticaux hétérogènes ou discontinus (Sinoquet et Bonhomme, 1992; Casella 
et Ceulemans, 2002). Ils ont néanmoins été étendus aux systèmes agroforestiers à plusieurs 
espèces en découpant la végétation en zones homogènes (Rimmington, 1984).  
 
2.2 Modèles géométriques simples 
Les plantes sont décrites comme des formes géométriques simples telles que des sphères, des 
cônes, des ellipsoïdes ou des trapézoïdes. Ces formes sont caractérisées par des équations 
paramétriques simples (Norman et Welles, 1983; Wang et Jarvis, 1990; Green et al., 2003) ou 
plus complexes (Cescatti, 1997). La transmission du rayonnement à travers les formes 
géométriques simplifiées est décrite à partir de fonctions empiriques ou semi-empiriques. La 
réflexion, lorsqu’elle est prise en compte, est calculée au niveau de la surface de la forme 
géométrique, et non au niveau des feuilles puisqu’elles ne sont pas explicitement décrites. Il 
est possible, à partir de ces modèles, de calculer le rayonnement disponible pour une culture 
qui pousse sous un couvert arboré (Jackson, 1983). Le problème principal de ces modèles se 
pose lorsque les deux strates (arborée et herbacée) interfèrent dans l’espace. Dans ce cas, il est 
difficile de déterminer les caractéristiques de l’interception lumineuse dans la couche 
composée des deux types de feuillages. 
 
2.3 Modèles mixtes 
Ces modèles combinent l’utilisation de formes géométriques simples pour décrire la canopée 
et une description statistique de la distribution de la surface foliaire à l’intérieur de ces 
formes. Le couvert est représenté de différentes manières : par des formes géométriques 
simples, par des modèles discrets où la végétation est subdivisée en strates ou encore en 
cellules (Gastellu-Etchegorry et al., 1996). Certains auteurs ont choisi de représenter le 
couvert comme un ensemble de formes géométriques par exemple des ellipsoïdes imbriqués 
ou un ensemble de cylindres. 
La distance parcourue par un rayon est calculée géométriquement et l’atténuation de la 
lumière suit la loi de Beer-Lambert. Certains modèles discrets calculent les échanges radiatifs 
entre cellules, c’est-à-dire qu’ils prennent en compte les rediffusions multiples (Sinoquet, 
2000).  
 
Algorithme de projection Lancer de rayon Radiosité
Planche 1-2 : Méthodes de calcul de l’interception lumineuse dans le cas de l’approche infographique. 
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2.4 Modèles infographiques 
Dans cette approche, le couvert végétal est représenté à l’aide de représentations 
tridimensionnelles où chacune des entités végétales est décrite sous forme de primitives 
tridimensionnelles simples (polygone plan, cône, sphère,…). Ces dernières possédent des 
propriétés optiques et sont agencées dans l’espace selon une position et une orientation de 
façon à représenter la scène dans son intégrité.  
 
2.4.1 Représentation tridimensionnelle des arbres 
Différents types de représentations du couvert sont possibles. Ils doivent être choisis en 
fonction de l’hétérogénéité du couvert et du niveau de précision que l’on se fixe. Les 
représentations tridimensionnelles de l’architecture des arbres peuvent s’obtenir (i) par 
simulation si l’on connaît les lois de croissance et de l’architecture de l’espèce étudiée ou (ii) 
par mesure directe des structures végétales.  
 (i) La simulation tridimensionnelle des arbres peut être construite par diverses 
méthodes telles que celles des L-System (Prusinkievicz, 2004), des fractales (Chen et al., 
1994), ou des méthodes stochastiques (AMAPsim, Barczi et al., 1997). 
(ii) La description précise de la géométrie des plantes est obtenue par digitalisation 
tridimensionnelle. Les coordonnées spatiales de chaque élément sont mesurées pour un 
individu donné. Les informations géométriques sont mises en relation avec la topologie de 
l’individu étudié afin d’obtenir une représentation numérique tridimensionnelle (Sinoquet et 
al., 1997; Godin et al., 1999a; Parveaud et al., 2003). 
 
2.4.2 Méthodes de calcul de l’interception des rayons lumineux 
Quelle que soit la méthode de construction des plantes tridimensionnelles, celles-ci permettent 
de calculer l’interception du rayonnement. Différents algorithmes de calcul existent (pl. 1-2) 
(Foley et al., 1995):  
(i) Les algorithmes de projection calculent l’image de la scène (composée d’une ou 
plusieurs plantes) depuis une source de lumière. Dans ce cas, chaque primitive constituant la 
scène est projetée sur un plan perpendiculaire à la direction des rayons lumineux. Cette 
méthode considère que chaque primitive absorbe la totalité du rayonnement incident qu’elle 
reçoit. On peut ainsi calculer le rayonnement incident transmis au sol ou l’interception du 
rayonnement incident pour une ou plusieurs directions données. Ces algorithmes sont peu 
coûteux en termes de temps de calcul et traitent des scènes complexes. Par contre, ils ne 
Chapitre 1 : Concepts méthodologiques 
   
 23
prennent pas en compte les rediffusions au sein du couvert (les éléments foliaires sont 
considérés comme totalement absorbants). Cet algorithme peut être utilisé dans les modèles 
discrets (Sinoquet et Bonhomme, 1992) ainsi que dans les modèles géométriques. 
(ii) La méthode du lancer de rayon stochastique (méthode de Monte Carlo) a l’avantage de 
prendre en compte les rediffusions multiples au sein du couvert. Des rayons sont envoyés sur 
la scène depuis une direction donnée, en fonction des primitives qu’ils interceptent, ceux-ci 
sont absorbés, transmis ou réfléchis. L’opération s’arrête lorsque les rayons sont 
complètement absorbés ou lorsqu’ils quittent la scène. Cette méthode permet une estimation 
des termes du bilan radiatif rigoureuse. Cependant, elle s’avère difficile à mettre en œuvre et 
coûteuse en terme de temps de calcul. Cette méthode n’est applicable que dans le cas des 
modèles surfaciques (Dauzat, 1994). 
(iii) La méthode des radiosités consiste à évaluer les échanges radiatifs pour chacun des 
couples de primitives constituant la scène. Chaque organe est à la fois un émetteur et un 
récepteur de la lumière. Cette méthode permet de calculer les rediffusions dans le couvert 
mais n’autorise pas l’étude du rayonnement incident.  
Les sorties de ces différents modèles permettent de nombreuses applications comme le calcul 
du rayonnement absorbé par les entités végétales (Dauzat, 1993; Sinoquet et Le Roux, 2000), 
la cartographie du rayonnement transmis au sol (Dauzat, 1993), de calculer la réflectance du 
couvert (Dauzat, 1993; Gastellu-Etchegorry et al., 1996) ou de simuler des photos 
hémisphériques (Andrieu et al., 1995). 
Planche 1-3 : L’axe feuillé : méristème, métamère et phyllotaxie.
Figure 1: (A) Organisation générale de la tige en succession de métamères. (B) Détail d’un apex de Phaseolus vulgaris L., Fabaceae
(Photo : J. L. Bompar)
Figure 2: Les différents types de phyllotaxies. Représentation schématique d’une vue de profil (A, B, C, D, E) et d’une vue de 
dessus (A’, B’, B’’, C’, D’, E’) ou les différents orthostiques (directions possibles dans l’espace) sont représentés en pointillés pour 
une phyllotaxie donnée. (A, A’) Phyllotaxie alterne distique. (B) Phyllotaxie alterne spiralée ; détail pour un indice phyllotaxique de 
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3 Définitions des termes relatifs à la croissance et à la ramification des 
végétaux vasculaires 
Le développement d’une plante est le résultat de deux processus élémentaires, la croissance et 
la ramification, dont chacun correspond à une activité méristèmatique particulière. Nous 
présenterons ici brièvement quelques rappels sur les modalités d’expression de ces deux 
processus. 
 
3.1 La croissance 
La croissance primaire d’une tige est le résultat de deux mécanismes : l’ « organogenèse » et 
l’ « allongement » (Champagnat et al., 1986). L’organogenèse se déroule à l’apex de la tige 
au niveau du méristème terminal (pl. 1-3, fig. 1B). Celui-ci est constitué de cellules à intense 
activité mitotique, et initie à sa base, de nouvelles portions de tige, et sur ses flancs des 
ébauches foliaires. A l’aisselle de chaque ébauche foliaire se trouve un petit massif de cellules 
indifférenciées ou « primordium gemmaire » qui évoluera par la suite en méristème latéral. 
Les méristèmes latéraux sont également qualifiés de méristèmes « axillaires » car ils se 
développent toujours à l’aisselle d’une feuille, celle-ci étant qualifiée de feuille « axillante ». 
L’unité de construction de base d’un axe est le métamère, qui correspond à l’ensemble formé 
par le nœud associé à la (à plusieurs) feuille(s), sa (ses) production(s) axillaire(s) et son entre-
nœud sous-jacent (White, 1979) (pl. 1-3, fig. 1A). L’ « allongement » d’une tige est la 
manifestation directement observable de la croissance primaire. Il est essentiellement le 
résultat d’un allongement cellulaire qui prend naissance un peu en arrière du dôme apical 
(Caraglio et Barthélémy, 1997). 
La disposition des feuilles le long d’un axe correspond à la phyllotaxie. Lorsqu’une seule 
feuille est portée à chaque nœud, la phyllotaxie est qualifiée d’« alterne ». Dans ce cas, si les 
feuilles successives sont positionnées dans un même plan et qu’elles forment deux à deux un 
angle de 180°, la phyllotaxie est qualifiée d’« alterne distique » (pl. 1-3, fig. 2A). A l’inverse, 
si les feuilles sont disposées dans plusieurs directions autour de l’axe selon une spire virtuelle 
unique la phyllotaxie est qualifié d’ « alterne spiralée » (pl. 1-3, fig. 2B). Lorsque plusieurs 
feuilles sont insérées à un même nœud la phyllotaxie est qualifiée de « verticillée ». Un cas 
particulier de la phyllotaxie verticillée est la phyllotaxie « opposée » ou deux feuilles sont 
insérées à un même nœud (pl. 1-3, fig. 2C). Avant d’éventuelles torsions secondaires des 



























Planche 1-4 : Modes de croissance et de développement de l’axe feuillé
Figure 1: (A) Croissance continue ou (B) rythmique.
Figure 2: (A) Développement monopodial ou (B) sympodial.
Fig. 2 
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celui formé par les feuilles du nœud précédent ou suivant et on parle ainsi de phyllotaxie 
« opposée décussée ». Le caractère décussé se vérifie également en phyllotaxie verticillée 
(plus de 2 feuilles par nœuds), chaque feuille d’un nœud donné se disposant dans la direction 
médiane à celle prise par les feuilles du nœud précédent ou suivant (pl. 1-3, fig. 2D, 2E). Les 
orthostiques correspondent aux directions possibles dans l’espace vers lesquelles sont 
disposées les feuilles. En phyllotaxie alterne distique il existe deux orthostiques formant un 
angle de 180°. En phyllotaxie spiralée le nombre d’orthostiques dépend de l’indice 
phyllotaxique. Ils sont au nombre de 3 si l’indice est de 1/3 (après 3 feuilles et 1 spire autour 
de l’axe porteur, la quatrième feuille se situe dans la même direction que la première comme 
chez l’aulne par exemple) ou au nombre de 5 lorsque l’indice est 2/5ème (pl. 1-3, 
respectivement B’ et B’’). Le nombre d’orthostiques est de 4 en phyllotaxie opposée 
décussée, 6 en phyllotaxie verticillée par 3, 8 en phyllotaxie verticillée par 4 (pl. 1-3, fig. 2). 
 
Lorsque le méristème terminal d’un axe feuillé se transforme à un moment de sa vie en une 
structure incapable de poursuivre un fonctionnement végétatif ultérieur (fleur, inflorescence, 
épine, vrille, tissus parenchymateux …) ou lorsqu’il meurt (seul, avec l’ensemble des pièces 
du bourgeon ou avec la portion distale de l’axe qui le porte), on parle de croissance 
« définie ». Si le méristème garde la potentialité de fonctionner indéfiniment, on parle de 
croissance « indéfinie ». 
Si aucune phase de repos prolongée n’est observée au cours de l’allongement de la tige alors 
la croissance est qualifiée de « continue », (pl. 1-4, fig. 1A). Au contraire, lorsque qu’une tige 
se met en place par une alternance de périodes d’allongement et de périodes de repos, la 
croissance est qualifiée de « rythmique », (pl. 1-4, fig. 1B). La portion de tige mise en place 
au cours d’une période d’allongement ininterrompue est appelée « unité de croissance » (UC) 
tandis que la portion de tige mise en place au cours d’une saison de végétation est appelée 
« pousse annuelle » (PA). Cette rythmicité temporelle se traduit souvent par une rythmicité 
structurelle et des marqueurs morphologiques ou macro-anatomiques permettent le plus 
souvent de repérer a posteriori les arrêts de croissance (cicatrices de cataphylles, diminution 
de la longueur des entre-nœuds, cernes de croissance, réduction du diamètre de la moelle, 











Planche 1-5 : La ramification dans le temps et dans l’espace
Figure 1: (A) ramification continue illustrée par Goupia glabra Aubl. (Celastraceae), (B) ramification rythmique illustrée par 
Araucaria araucana K. Koch (Araucariaceae) et (C) ramification diffuse illustrée par Cupressus arizonica Greene (Cupressaceae).
Figure 2: (A) position acrotone, (B) mésotone et (C) basitone des rameaux sur la pousse annuelle.
Figure 3: (A) Rameau à développement différé caractérisé par la présence d’entre-nœuds courts associés à des cataphylles à son 
insertion. (B) Rameau à développement immédiat caractérisé par la présence d’un premier entre-nœud long (hypopodium) et par des 
préfeuilles foliacées α et β.
α
β
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3.2 La ramification 
La ramification correspond à la production d’un axe feuillé par un autre ce qui amène 
naturellement à distinguer un axe porté d’un axe porteur. Dans certains cas, la ramification 
peut résulter de la division du méristème terminal en plusieurs parties, chacune édifiant un 
nouvel axe et ce processus est alors qualifié de « ramification terminale », (Gatin, 1924). La 
« ramification latérale » résulte du développement d’un méristème latéral qui édifie à son 
tour un axe feuillé.  
La ramification « monopodiale » (Emberger, 1960) résulte de la croissance indéfinie du 
méristème apical. Dans ce cas, les rameaux latéraux se développent sans qu’il y ait arrêt 
définitif du fonctionnement de la tige principale qui reste ainsi dominante par rapport aux 
tiges latérales. L’ensemble ramifié qui en découle est qualifié de « monopode » (pl. 1-4, fig. 
2A). La ramification « sympodiale » (Emberger, 1960) résulte de la croissance définie du 
méristème apical ou d’une perte de dominance de celui-ci au profit d’axes latéraux qualifiés 
d’ « axes relais » ou module (pl. 1-4, fig. 2B).  
Quand tous les méristèmes axillaires d’une tige donnent naissance à un rameau, la 
ramification est dite « continue » (pl. 1-5, fig. 1A) ; quand les rameaux sont regroupés en 
étages distincts, la ramification est qualifiée de « rythmique » (pl. 1-5, fig. 1B) ; enfin lorsque 
la disposition des rameaux est différente des deux cas précédents et ne présente pas 
d’arrangement particulier, la ramification est qualifiée de « diffuse » (pl. 1-5, fig. 1C). 
Les rameaux peuvent se développer préférentiellement en position apicale, médiane ou basale 
sur l’entité porteuse. Ces positions définissent respectivement les notions d’« acrotonie », de 
« mésotonie » et de « basitonie » (pl. 1-5, fig. 2). En règle générale, lorsque la répartition des 
rameaux est acrotone, les rameaux sont d’autant plus développés qu’ils sont insérés en 
position distale sur l’entité porteuse. Lorsque la répartition des rameaux est basitone, les 
rameaux sont d’autant plus développés qu’ils se trouvent en position proximale sur l’entité 
porteuse. Dans la mésotonie, ce sont le plus souvent les rameaux situés en position médiane 
qui sont les plus développés tandis que les rameaux situés de part et d’autre montrent une 
vigueur décroissante respectivement vers le haut ou le bas de l’entité porteuse.  
Le moment de développement d’un rameau latéral est qualifié de « différé » ou 
d’« immédiat », selon qu’il fait respectivement suite ou non à une phase de repos après 
l’initiation du méristème latéral par le méristème terminal. Les rameaux à développement 
immédiat se reconnaissent a posteriori par la présence d’un premier entre-nœud long 
(hypopodium), de préfeuilles à limbe assimilateur et par l’absence de cataphylles dans sa 















































Planche 1-6 : Les différents modèles architecturaux (d’après Hallé et Oldeman 1970 ; Hallé et al., 1978).
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4 Concepts d’architecture végétale 
L’architecture d’une plante repose sur la nature et l’agencement relatif de chacune de ses 
parties ; elle correspond à l’expression d’un équilibre entre des processus endogènes de 
croissance et des contraintes extérieures exercées par le milieu (Barthélémy, 1988). 
L’ « analyse architecturale » repose sur l’étude de groupes d’individus d’âges différents 
situés dans des environnements variés. A partir de ces observations, l’analyse des caractères 
invariants permet de déduire la séquence de développement endogène de l’espèce et de 
comprendre de quelle manière cette séquence peut être modulée par l’influence du milieu. 
Depuis les premiers travaux initiés par Hallé et Oldeman (1970) de nombreux concepts ont 
été développés, traduisant des événements fondamentaux intervenant au cours du 
développement des plantes. Ces notions se retrouvant dans la littérature (Edelin, 1984; 
Barthélémy, 1988; Nicolini, 1997; Sabatier, 1999; Heuret et al., 2002), cette partie à pour but 
de fournir un résumé non exhaustif des concepts majeurs auxquels nous ferons référence au 
cours de ce travail. 
 
4.1 Le modèle architectural 
En s’appuyant sur l’analyse architecturale, le concept de « modèle architectural » (Hallé et 
Oldeman, 1970; Hallé et al., 1978) a, dans un premier temps, été établi à partir de 
l’observation de plantes de la forêt tropicale, puis a ensuite été étendu aux espèces d’autres 
régions bioclimatiques. Il correspond à la stratégie de croissance, de ramification et de 
floraison inhérente à l’espèce et représente l’expression de son programme de développement 
endogène. La typologie des modèles architecturaux repose sur l’observation de quatre groupes 
principaux de caractères morphologiques : la croissance (rythmique ou continue), la 
ramification (absente ou présente, monopodiale ou sympodiale, rythmique, continue ou 
diffuse), la direction de croissance des axes (axes orthotropes, plagiotropes ou mixtes) et la 
position de la sexualité (terminale ou latérale). Chaque modèle correspond à une combinaison 
particulière de ces caractères architecturaux : jusqu’à maintenant, 23 modèles ont été décrits 
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Planche 1-7 : L’unité architecturale.
Figure 1: Exemples de plantes conforment au modèle architectural de Rauh. (A) Le Saguaro, Carnegiea gigantea Britton & Rose 
(Cactaceae), (B) Pinus nigra Aiton (Pinaceae)et (C) Euphorbia sp. (Euphorbiaceae) ; (Photos : D. Barthélémy) expriment le modèle 
de Rauh d’une manière spécifique. La notion de modèle est alors trop générale pour qualifier l’architecture d’individus d’une espèce 
et de la différencier de celle d’individus d’autres espèces.
Figure 2: Autour du modèle architectural de Rauh, 4 espèces de conifères conformes au modèle expriment leurs propres 
potentialités ; celles-ci définissent une organisation spécifique qui correspond à l’unité architecturale (d’après Edelin, 1977).
Figure 3: L’unité architecturale du Frêne commun, Fraxinus excelsior L., Oleaceae (d’après Barthélémy et al., 1997). (A) Tableau et 
(B) schéma récapitulatifs des caractéristiques des différentes catégories d’axes de l’espèce.
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4.2 L’unité architecturale 
Le modèle architectural représente une stratégie globale de la plante mais s’appuie sur des 
caractères trop généraux pour qualifier l’architecture d’une espèce et la différencier de celle 
d’individus d’autres espèces. Par exemple, bien qu’un Saguaro (Carnegiea sp.), qu’un pin ou 
qu’une Euphorbe cactiforme se développent selon le modèle architectural de Rauh, chacun 
exprime le modèle d’une manière spécifique (pl. 1-7, fig. 1). Confronté au problème lors 
d’une étude sur l’architecture de divers conifères, Edelin (1977) établit une typologie des 
différentes catégories d’axes végétatifs aux propriétés morphologiques homogènes au sein du 
système aérien ramifié qu’il appelle « diagramme architectural » (pl. 1-7, fig. 2). Ce concept 
fut repris plus tard sous le nom d’« unité architecturale » (Barthélémy et al., 1989) et repose 
sur les principes suivants : l’architecture d’une plante peut être considérée comme un système 
ramifié hiérarchique dans lequel les axes peuvent être groupés en catégories selon leurs 
caractéristiques morphologiques et fonctionnelles. Pour chaque espèce, le nombre de 
catégories d’axes est fini. L’unité architecturale correspond à un stade précis du 
développement des individus d’une même espèce où toutes les catégories d’axes sont 
exprimées. Le résultat peut être résumé dans un tableau accompagné d’un diagramme (pl. 1-7, 
fig. 3). Les différences entre espèces résultent du nombre, de la nature et de la position 
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Planche 1-8 : La réitération.
Figure 1: Séquence de développement du Frêne commun, Fraxinux excelsior L., Oleaceae (d’après Barthélémy et al., 1997). (A) le 
jeune arbre ; (B) l’arbre conforme à son unité architecturale ; (C) l’arbre et la mise en place de la cime par réitération immédiate et 
séquentielle, (D) l’arbre adulte et la diminution de taille des complexes réitérés successifs dans la cime. Les axes ultimes ne sont pas 
représentés.
Figure 2: Séquence de développement de Shorea stenoptera Burck, Dipterocarpaceae (d’après Hallé, 1999). (A) stade de l’unité 
architecturale, (B) édification de la cime par réitération (réitération différée séquentielle), (C) l’arbre adulte peut être considéré 
comme une colonie de complexes réitérés. Un complexe réitéré (D) est similaire à la jeune plante (A).
Figure 3: Réitération immédiate séquentielle et partielle chez le cyprès de la cordillère, Austrocedrus chilensis (D. Don) Florin & 
Boutelje, Cupressaceae (d’après Grosfeld, 2001). (A) arbre réitéré de 40 ans ; (B) détail d’une branche située en position distale et 
constituée de 4 ordres de ramification ; (C) détail d’une branche située en position médiane avec des réitérations partielles d’ordre 2 
(les A2 sont dupliqués en A’2) ; (D) détail d’un rameau situé en position basse avec des réitérations partielles successives de second 
ordre.
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4.3 La réitération 
Certaines plantes peuvent rester conformes à leur unité architecturale durant toute leur vie 
tandis que d’autres peuvent paraître plus complexes et beaucoup plus ramifiées. Dans ces cas 
là, une analyse minutieuse révèle que cette complexité ne provient pas de l’apparition de 
nouvelles catégories d’axes, mais d’une duplication des catégories d’axes déjà existantes. 
Cette duplication de tout ou partie de l’architecture de l’arbre a été appelée « réitération » par 
(Oldeman, 1974) et la partie dupliquée est appelée « complexe réitéré » (Hallé et al., 1978), 
(pl. 1-8). La réitération est respectivement qualifiée de « totale » ou « partielle » si c’est 
respectivement la totalité ou seulement une partie de l’unité architecturale qui est dupliquée. 
La réitération qui résulte du développement d’un bourgeon latent est qualifiée de « différée » 
tandis que la réitération qui se met en place à partir d’un méristème déjà existant et 
fonctionnel est qualifiée d’« immédiate ». On distingue également différents types de 
réitération en fonction de leur déterminisme supposé. La réitération « traumatique » 
correspond au développement d’un complexe réitéré à la suite d’un traumatisme subi par la 
plante ce qui permet à l’arbre de “régénérer” la partie blessée (Hallé et al., 1978; Edelin, 
1984). La réitération « adaptative » désigne tout type de réitération occasionnelle résultant 
d’une réaction de la plante à des modifications des conditions du milieu. A l’opposé de ces 
deux types de réitération plutôt opportunistes, la réitération « séquentielle » définit un 
phénomène inéluctable s’exprimant de façon automatique au cours du développement de tous 
les individus (Edelin, 1984; Drénou, 1994; Nicolini, 1997). Dans ce cas, elle est totalement 













































































Planche 1-9 : Niveaux d’organisation et phénomènes de répétition chez les phanérogames.
Les niveaux d’organisation sont le métamère, l’unité de croissance, la pousse annuelle, le module, l’axe, l’unité architecturale et 
l’arbre entier. Les phénomènes de répétition sont la croissance, la ramification, et la réitération. UC = unité de croissance, PA = 
pousse annuelle.
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4.4 Niveaux d’organisation 
Le développement d’une plante est assuré par les processus de croissance, de ramification et 
de réitération qui conduisent à la duplication de structures botaniques élémentaires. Le 
nombre de ces entités botaniques est réduit et on distingue couramment, du plus simple au 
plus complexe : le métamère, l’unité de croissance, la pousse annuelle, le module, l’axe, 
l’unité architecturale, l’arbre entier qui traduisent autant de niveaux d’organisations emboîtés 
les uns dans les autres (Barthélémy, 1991) (pl. 1-9). 
 
La présence de ces différents niveaux d’organisation dépend du mode du développement de la 
plante. L’arbre entier peut correspondre à l’unité architecturale en l’absence de réitération 
dans le cas d’un sapin ou bien être considéré comme une colonie de complexes réitérés chez 
le chêne adulte où la réitération est séquentielle. Un axe peut être constitué d’une succession 
de modules dans le cas d’une croissance définie, d’une succession de pousses annuelles ou 
d’unités de croissance si la croissance est indéfinie et rythmique (avec respectivement une 
référence ou non à un pas de temps annuel comme dans les régions tempérées par exemple), 
ou d’une succession de métamères si la croissance est continue et indéfinie.  
 
Planche 1-10 : Les gradients morphogénétiques.
Figure 1: Représentation théorique de la répartition d’entités botaniques ayant les mêmes caractéristiques morphologiques en 
fonction de quatre gradients morphogénétiques : l’effet de base, l’acrotonie, la réitération et la dérive (d’après Barthélémy et al., 
1997). Chaque rectangle correspond à une entité. Les entités de la même couleur et de même taille possèdent des caractéristiques
morphologiques équivalentes.
Figure 2: Le développement par intercalation (Edelin, 1977). La morphogenèse du système ramifié se fait par intercalation de 
nouvelles structure au cœur même de son architecture. Les première structures apparues sur le tronc sont ainsi « repoussées » à la 
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4.5 Gradients morphogénétiques 
Les caractéristiques des entités botaniques élémentaires dupliquées par les processus de 
croissance, ramification, réitération évoluent au cours d’une séquence de différenciation. Ces 
changements peuvent être de nature qualitative et/ou quantitative et s’expriment de manière 
continue et graduelle des niveaux d’organisation les plus élémentaires aux plus englobants. 
Nous présenterons ici les gradients principaux présents chez la majorité des végétaux 
vasculaires (pl. 1-10) ; (Barthélémy et al., 1997). 
- « L’effet de base » : il correspond à une augmentation progressive de la vigueur des 
entités botaniques successivement émises après la germination au cours de la phase 
d’établissement de la plante (Barthélémy et al., 1997; Nicolini, 1998; Heuret et al., 2000) ; 
- La « dérive » : elle correspond au vieillissement du méristème édificateur et se 
traduit par une perte de vigueur des entités botaniques successivement émises par celui-ci sur 
un axe âgé (métamère, unité de croissance ou pousse annuelle, module…) ; 
- « L’ordre de ramification » : le premier axe issu de la graine correspond à l’ordre 1, 
tandis que les axes portés par celui-ci sont qualifiés d’ordre 2 et ainsi de suite (Hallé et al., 
1978). L’effet de l’ordre de ramification se traduit le plus souvent par une diminution de la 
vigueur des entités botaniques de l’ordre 1 vers les ordres élevés (Barthélémy et al., 1997). La 
notion d’ordre de ramification ne doit pas être confondue avec la notion de catégorie d’axe 
utilisée pour l’unité architecturale. Par exemple, dans le cas d’un jeune frêne, même si le 
tronc, les branches et les rameaux correspondent très généralement à des ordres de 
ramification croissants, les structures les plus différenciées (cf. les rameaux) peuvent naître 
directement sur le tronc, soit sur les premières UC émises par celui-ci (phénomène 
d’intercalation), soit dans la partie proximale des UC du tronc de l’arbre adulte (phénomène 
d’acrotonie) ; (Barthélémy et al., 1997). 
Certains phénomènes comme le développement par « intercalation », Edelin (1984) se 
superposent à l’expression de gradients. Au cours de l’ontogénie, et pour un grand nombre de 
plantes, on assiste à un transfert progressif des caractéristiques présentées par la base du tronc 
au début de sa formation, vers les premiers axes latéraux formés puis vers les rameaux portés 
par les branches une fois que celles-ci sont différenciées. D’autres gradients sont visibles à un 
niveau plus local. Par exemple l’acrotonie illustre un gradient au niveau de l’unité de 
croissance des métamères de la partie proximale ou distale ayant des aptitudes différentes à la 
ramification.  
mai-00 Pinus nigra nigricans
Structure de l'axe de référence
Step Structure concernée Nom du symbole N° N°
N° de la plante correspondant Symbole PL
1 base
40 Tronc                                             max fentn105 1 PL1T
150 vieux
201 base
211 Branches                                       max fentn105 1 PL1P1N0
231 min
301 base
305 Rameaux                                       max fentn105 1 PL1P1N0
310 min
401 base
404 Rameaux courts                           max fentn105 1 PL1P1N0
426 min
601 Feuille aigu101 11 PL2SN2
A
B
Planche 1-11 : L’axe de référence sous AMAPsim.
Figure 1: (A) Ramification monopodiale et (B) ramification sympodiale. Les différentes couleurs rendent compte de l’âge 
physiologique.
Figure 2: Représentation de l’axe de référence de Pinus nigra nigricans avec les correspondances établies entre les étapes de l’axe de 
référence les entités constitutives et les symboles.
Fig. 1
Fig. 2
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5 Concepts de la chaîne logicielle AMAPsim : l’axe de référence 
Les méristèmes d’une plante produisent des métamères qui s’organisent en différentes entités 
morphologiques (unité de croissance, pousse annuelle, axe) classées suivant un ordre de 
différentiation appelé « âge physiologique » (Barthélémy et al., 1997). Le logiciel AMAPsim 
simule l’âge physiologique par la notion d’« axe de référence » (de Reffye et al., 1991; Barczi 
et al., 1997). La première règle fixée est qu’un méristème axillaire possède un âge 
physiologique plus vieux ou égal à celui du méristème porteur. L’axe de référence permet 
d’établir une description formelle unique (pour une espèce donnée), orientée et indexée de la 
structure de la plante, représenté par un axe théorique numérique. Ce dernier traduit de 
manière ordonnée tous les stades de différentiation morphologique des axes. Au cours de son 
fonctionnement le méristème principal progresse dans l’axe de référence d’étape en étape et il 
créé des axillaires dont l’âge physiologique est déterminé par un « saut » en amont de cet axe. 
Ce formalisme permet alors la modélisation et la simulation d'une plante, ainsi que de son 
évolution au cours du temps, au travers des caractéristiques et du fonctionnement de ses 
méristèmes. 
La figure 1 de la planche 1-11 montre la croissance d’une plante à ramification monopodiale 
(A) et sympodiale (B) construite sur le principe de l’axe de référence. Celui-ci est caractérisé 
par 6 étapes. A chaque étape, une unité de croissance est constituée et à chaque nœud un 
méristème axillaire est positionné avec un saut programmé. Des couleurs différentes sont 
attribuées à chaque étape de façon à rendre lisible l’âge physiologique.  
 
AMAPsim est un logiciel de simulation (accessible sous Linux) qui vise à rendre compte du 
développement architectural d'une plante de manière probabiliste dans un environnement fixé. 
La représentation formelle de l’architecture 3D des plantes repose sur 3 notions : (i) la 
topologie, (ii) la géométrie et (iii) la croissance (Barczi et al., 1997). La topologie de la plante 
correspond à l’arrangement de ses divers éléments constitutifs les uns par rapport aux autres. 
Elle est paramétrée à partir des connaissances botaniques et des analyses mathématiques 
effectuées à partir d'observations. La géométrie correspond aux dimensions et à l’orientation 
des divers éléments dans l’espace. Elle est représentée de manière empirique à partir 
d'observations effectuées sur des plantes réelles : elle est "plaquée", c'est-à-dire qu'elle ne 
résulte pas de la simulation du fonctionnement de la plante. Le processus de croissance 
permet de faire évoluer dans le temps la structure et la géométrie définies précédemment. 
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- La topologie 
La topologie de la plante décrit les relations de proximité entre les entités constitutives (entre-
noeuds, feuilles,..) (Rey et al., 1997; Godin et Caraglio, 1998). Les relations nécessaires pour 
décrire la topologie d’une plante sont la « succession » et la « parenté ». La succession est 
utilisée pour les entre-nœuds des axes et la parenté pour les entre-nœuds qui portent des 
branches ou des feuilles. Dans le logiciel AMAPsim, les organes portés sont appelés 
« productions latérales ». Il est possible de déclarer jusqu’à 5 types de productions latérales 
pour un même porteur. Ainsi, le porteur initie une feuille et un axe latéral avec la possibilité 
de gérer les dates d’apparition des différents organes avec la notion de développement 
immédiat ou différé (Barthélémy et al., 1997). 
 
- La géométrie 
Une fois la structure topologique de la plante définie, il faut disposer les différents organes 
dans l’espace afin d’obtenir une représentation tridimensionnelle aussi fidèle que possible. A 
chaque étape de l’axe de référence, c'est-à-dire à un age physiologique donné, est associé un 
organe (entre-nœud ou feuille) dessiné grâce à un modeleur 3D. Ces organes seront placés par 
le logiciel AMAPsim suivant des règles géométriques précises. L’axe se construit par 
l’empilement des entre-nœuds successifs auxquels on donne des règles géométriques telles 
que la disposition des feuilles (phyllotaxie), la flexion ou le redressement des axes. Tous les 
paramètres géométriques peuvent varier lors du parcours de l’axe de référence. Cette 
procédure permet de contrôler la géométrie de la plante en fonction de l’âge physiologique 
des organes fabriqués.  
 
- La croissance  
Sous AMAPsim, le temps est implicite, c'est à l'utilisateur de faire la correspondance entre 
l'unité topologique qu'il estime être à la base de la description de la plante (entre-nœud, unité 
de croissance, pousse annuelle) et le temps (seconde, heure, jours, mois, année) qu'il est 
réellement nécessaire pour construire cette unité topologique. La croissance correspond alors 
au temps nécessaire pour la construction des différentes entités et à la vitesse dont elles sont 
produites.  
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Chapitre 2 : Matériel végétal et site d’étude 
1 Le choix des espèces 
1.1 Acacia mangium 
1.1.1 Nomenclature et taxonomie 
 
Règne : Végétal 
Embranchement : Spermaphytes 
Classe : Angiosperme 
Ordre : Dicotylédone 
Famille : Fabaceae 
Sous-Famille : Mimosaceae 
Genre : Acacia 
Espèce : Acacia mangium Willd. 
 
Synonyme : Racosperma mangium (Willd.) L. Pedley. 
Selon les pays, l’Acacia mangium a différents noms vernaculaires : 
Récapitulatif des noms vernaculaires de l’Acacia mangium selon les pays (Pinyopusarerk et al., 1993). 
Australie Indonésie PNG Malaisie Thaïlande 
brown salwood mangge hutan arr mangium krathin thepha 
black wattle tongke hutan (Ceram)  kayu Safoda  
hickory wattle nak (Maluku)    
 laj (Aru)    
 jerri (Irian Jaya)    
 
Cet Acacia a été initialement décrit comme Mangium montanum Rumph. dans l’herbier 
d’Amboinense en 1750 puis le nom a été changé en Acacia par Willenow en 1806 
(Pinyopusarerk et al., 1993). Le nom de genre dérive de akakia qui est le nom grec pour 
l’Acacia arabica (Lam.) Willd., lequel est dérivé de akis, mot grec signifiant « pointe acéré » 
en référence aux épines de cette plante (Wagner et al., 1999 In Starr et al., 2003). 
L’Acacia mangium s’hybride de manière naturelle avec l’Acacia auriculiformis créant des 
hybrides ayant une croissance plus rapide que les parents mais gardant le port de l’A. 
auriculiformis (Duke, 1983). L’hybride montre des caractéristiques supérieures pour le taux 
de croissance, l’adaptation à différents types de sols et une meilleure résistance aux maladies 





Planche 2-1 : Acacia mangium : morphologie et distribution naturelle. 
Figure 1 : Jeune arbre âgé de 2 ans mesurant environ 4 à 5 mètres (A), inflorescences composées de petites fleurs jaune-
blanchâtre formant un épi (B), infrutescences matures (C) laissant apparaître les graines de couleur noirâtre avec un 
élaïosome orange vif (D).
Figure 2 : Carte de la distribution naturelle de l’Acacia mangium.
Fig. 1
Fig. 2
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1.1.2 Morphologie et croissance 
L’Acacia mangium (pl. 2-1) est un arbre pionnier tropical de 25-35 m avec un dbh (diamètre à 
1.30 m au-dessus du sol) moyen de 60 cm. Avec sa croissance très rapide cet Acacia peut 
atteindre 6 m en 2 ans (pl. 2-1, fig. 1A). Son feuillage persistant est caractérisé par des 
organes foliaires particuliers appelés phyllodes. Ceux-ci sont des pétioles aplatis issu de 
feuilles juvéniles composées bi-pennées, présentent chez la plantule, caractéristique des 
légumineuses. Le jeune arbre présente une écorce lisse verdâtre qui se fissure et devient brune 
avec l’âge. L’élagage naturel des branches est connu pour être rare chez cette espèce 
(Pinyopusarerk et al., 1993). 
Les inflorescences sont composées de petites fleurs blanchâtres à jaune formant un épi (pl. 2-
1, fig. 1B). Une fois l’ovule pollinisé, le fruit qui est une gousse va se développer d’abord de 
couleur verte et de forme allongée, puis au cours de son mûrissement devenir brun et la 
gousse va s’enrouler sur elle-même (pl. 2-1, fig. 1C). Les gousses mesurent environ 5 mm de 
large pour 7 à 8 cm de long. Une fois à maturité elles s’ouvrent le long d’une seule fente de 
déhiscence pour laisser apparaître les graines. De forme ovale et de couleur noire brillant, les 
graines sont attachées à la marge du fruit au niveau du funicule par un éléaïsome de couleur 
orange (pl. 2-1, fig. 1D). Ce dernier de texture huileuse attire les oiseaux et surtout les fourmis 
responsables de la dispersion des graines. Dans la région de Sabah en Malaisie, des graines 
viables ont été récoltées chez des Acacia mangium âgé de 2 ans (National Research Council, 
1983).  
Selon la provenance de l’Acacia mangium son taux de croissance varie (Tuomela et al., 
1996). Ces auteurs ont montré, pour 20 provenances d’A. mangium étudiées à Kalimantan en 
Indonésie, que les provenances de Papouasie Nouvelle Guinée et de l’Irian Jaya ont un taux 
de croissance plus élevé que les provenances australiennes. Aussi, ces derniers discutent des 
différences du taux de croissance en fonction des facteurs climatiques notamment en ce qui 
concerne le manque d’eau qui a un impact négatif sur la croissance de l’A. mangium.  
 
1.1.3 Distribution naturelle, écologie et plantation 
Le genre Acacia comprend environ 1100 espèces d’arbres et d’arbustes originaires des 
savanes et régions arides d’Afrique, des Amériques, d’Asie et plus majoritairement 
d’Australie. Aussi, un petit nombre d’Acacia est originaire des zones tropicales humides. 
L’Acacia mangium a une distribution naturelle fragmentée qui s’étend de 1° à 18°57’S de 
latitude et de 125°22’ à 146°17’E de longitude (Pinyopusarerk et al., 1993). Il est natif des 
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provinces indonésiennes de Ceram, Salu, Aru et de l’Irian Jaya, la Papouasie Nouvelle Guinée 
et le Nord-Est du Queesland en Australie (pl. 2-4, fig. 2). La distribution de l’Acacia 
mangium, espèce de faible altitude (en moyenne 100 m au-dessus du niveau de la mer), est 
fortement influencée par la quantité des précipitations (1000-4500 mm par an) et du drainage 
du sol (bien drainé et de faible fertilité). L’Acacia mangium a l’aptitude de se développer sur 
des sols acides de pH 4.5-6,5 (Cole et al., 1996). Cette capacité a de l’importance puisque les 
sols acides sont très répandus sous les tropiques et l’A. mangium se distingue des autres 
légumineuses qui nécessitent un sol de pH supérieur à 5,5.  
A. mangium est le candidat idéal choisi lors des programmes de reforestation et de 
réhabilitation des sites dégradés. Il a été introduit en 1966 dans l’état du Sabah en Malaisie, en 
Papouasie nouvelle Guinée en 1969, au Népal en 1976, au Philippines en 1977, au 
Bangladesh en 1978, à Hawaii en 1979, au Cameroun et au Costa Rica en 1980 et en 
Indonésie en 1980 et 1981 (National Research Council, 1983) ainsi qu’en Chine, au laos, aux 
îles Fidji, au Sri Lanka, au Vietnam, en Thaïlande et dans quelques pays africains 
(Pinyopusarerk et al., 1993). 
 
1.1.4 Utilisations 
EcologieLes plantations d’Acacia mangium permettent de contrôler l’érosion des sols et 
aussi de prévenir la propagation d’Imperata cylindrica (L.), graminée envahissant les sols 
dégradés (Tuomela et al., 1996; Otsamo, 2002). Cet Acacia est souvent planté en bordure 
servant de coupe vent ou coupe feu. Comme toutes les autres légumineuses, il forme une 
symbiose avec une bactérie du genre Rhyzobium visible par le développement de nodules sur 
le système racinaire (Lesueur et Diem, 1997; Galiana et al., 1998). Cette symbiose confère à 
cette espèce l’aptitude à fixer l’azote atmosphérique, nécessaire à une bonne croissance de 
l’arbre et par conséquent à restaurer la fertilité des sols. En guyane française, l’Acacia 
mangium est planté sur des sols très dégradés suite à l’orpaillage. 
Agroforesterie L’introduction de cette espèce en systèmes agroforestiers a été signalée 
comme prometteuse, dans les régions tropicales humides et sub-humides d’Afrique, dans le 
cas de fertilisation de cocoteraies (de Taffin et al., 1991; Dupuy et N'Guessan Kanga, 1991). 
Le cocotier est l’espèce principale et l’Acacia mangium a une fonction d’accompagnement à 
vocation culturale. Au Costa Rica, les Acacia mangium associés avec des cultures, de type 
Zea mays, Zingiber officinalis et Eugenia stipitata, ont une réduction de leur taux de mortalité 
et un meilleur diamètre basal en comparaison avec des Acacia mangium de plantation 
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monospécifique (Kapp et Beer, 1995). Avec son feuillage dense et persistant, cette espèce est 
très utile pour faire de l’ombrage et peut être utilisée par exemple en association avec du 
cacaoyer qui est une espèce d’ombre. 
Fibres et Bois L’Acacia mangium est caractérisé par un bois léger (densité de 0.5 ; 
Pinyopusarerk et al., 1993) et par un duramen de couleur brune. Son âge d’exploitabilité est 
compris entre 6 et 9 ans. Il est utilisé principalement pour faire de la pâte à papier mais aussi 
comme bois de chauffage, bois de construction ou pour la réalisation de meubles.  
Combustible Cette espèce fournit du charbon de bonne qualité avec une valeur calorifique 
de 4800-4900 kcal.kg-1. 
Fourrage Les jeunes pousses et les feuilles sont broutées par les bovins.  
Nourriture Les germinations peuvent être cuites et consommées comme légume. 
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1.2 Tectona grandis 
1.2.1 Nomenclature et taxonomie 
 
Règne : Végétal 
Embranchement : Spermaphytes 
Classe : Angiosperme 
Ordre : Dicotylédone 
Famille : Verbenaceae 
Genre : Tectona 
Espèce : Tectona grandis L. f. 
 
Synonyme : Tectonia theca Lour. 
Selon les pays, Tectona grandis connaît différents noms vernaculaires : 
Récapitulatif des noms vernaculaires de l’Acacia mangium selon les pays. 
Anglais Français Inde Indonésie Laos Myanmar Philippines Thaïlande 
teak teck sagon jati sak kyun djati sak 
  sagwan deleg    mai-sak 
   kulidawa (Java) 
    
 
Le genre Tectona comprend 3 autres espèces (Behaghel, 1999) : 
Tectona hamiltoniana Wall. (endémique de la zone sèche du Myanmar) 
Tectona philippinensis Benth. & Hook. f. (endémique du sud des Philippines) 
Tectona abludens Santi & Rudjiman (identifié en Indonésie sur l’île de Java) 
 
Ces 3 espèces ne sont pas commercialisées, mais d’après Behaghel (1999) elles ont un intérêt 
dans le cadre de programme d’amélioration génétique. 
Le genre Tectona tire son nom du mot grec tekton qui signifie « constructeur » car son bois a 
longtemps été considéré comme ayant une place d’honneur parmi les bois de menuiserie 
(Bhat et Ma, 2004).  
 
Planche 2-2 : Tectona grandis : morphologie.
Jeune arbre âgé de 5 ans mesurant environ 10 mètres (A), infrutescences formant d’immense panicule en position 
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1.2.2 Morphologie et croissance 
Le teck (pl. 2-2) est une espèce héliophile qui ne tolère pas l’ombre quelque soit son stade de 
développement (Pandey et Brown, 2000). De longue durée de vie, les plus vieux arbres 
peuvent atteindre 80 à 90 ans. C’est un arbre à feuillage caduc pouvant atteindre 30 à 40 m de 
hauteur pour un diamètre de 150 à 250 cm. Avec l’âge de l’arbre, la base du tronc se cannele 
puis développe des contreforts. L’écorce du Teck est de couleur grisâtre et présente de petites 
fissures longitudinales. La croissance végétative des axes se réalise au cours de la saison des 
pluies. Le développement des inflorescences se réalise juste après la croissance des axes 
végétatifs et coïncide avec la fin de la saison des pluies. Les inflorescences apparaissent à un 
pas de temps annuel. Cette phénologie est d’autant plus nette que la saison sèche est plus 
marquée (Edelin, 1984) Le teck fleurit entre 6 et 8 ans et parfois plus tard selon les conditions 
environnementales et de sylviculture. Dupuy et Verhaegen (1993) ont observé en Côte 
d’Ivoire, sous certaines conditions de croissance juvénile rapide, des Tecks fleurissant à 2 ans. 
Les inflorescences forment de très grosses panicules d’environ 45 cm de long en position 
terminale des axes (pl. 2-2, fig. 1B). Elles contiennent entre 5000 et 8000 petites fleurs 
hermaphrodites de couleur blanchâtre (pl. 2-2, fig. 1C).  
Le taux de croissance et la qualité du bois de teck issu de plantation, sont largement 
dépendants du type et de la qualité des graines, des caractéristiques physique et chimique du 
sol, des conditions environnementales tels que les températures, le taux d’humidité et des 
techniques de gestions. (Bailey et Harjanto, 2004) ont montré une croissance 
significativement plus importante en hauteur et en diamètre pour des rejets de souches 
comparé aux Tecks issus de graines. Aussi, l’association d’espèces fixatrices d’azote, comme 
par exemple Leucaena, améliore la croissance du Teck (Kumar et al., 1998). Selon que la 
saisonnalité (saison sèche / saison des pluies) est plus ou moins bien marquée alors les feuilles 
du Teck seront respectivement caduques ou persistantes (Richards, 1996). 
 
1.2.3 Distribution naturelle, plantation et écologie 
Le teck a une aire naturelle de répartition géographique large et discontinue dans le Sud-Est 
asiatique. Les forêts de Tecks poussent naturellement en Inde, au Myanmar, au Laos, en 
Thaïlande et se sont naturalisées en Indonésie sur l’île de Java. Le Teck a longtemps été 
considéré comme endémique d’Indonésie mais il a été probablement introduit au 14ième siècle 
à partir de graines provenant du sud de l’Inde. Près d’un tiers (8,9 millions d’ha) de la forêt 
naturelle de teck se trouve en Inde. 
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Le Teck a été importé dans toute l’Asie tropicale (Malaisie, Indonésie, Viet Nam, Philippines, 
Sri Lanka,… ), ainsi qu’en Afrique tropicale (principalement en Côte d’Ivoire, au Nigeria, en 
Tanzanie et au Togo), et en Amérique latine et dans les Caraïbes (Costa Rica, Colombie, 
Equateur, Panama, Trinité et Tobago et au Venezuela). Une synthèse sur l’état des plantations 
de Tecks dans le monde a été réalisée en 1999 par Behaghel. Les plantations de Teck 
prédominent nettement en Asie avec 43% en Inde et 31% en Indonésie alors qu’en Afrique et 
en Amérique elles représentent respectivement 4,5% et 3%. Sur une superficie estimée à 
187,1 millions d’hectares de plantations forestières établies dans le monde en 2000, quelques 
5,7 millions d’hectares (3%) sont des plantations de tecks (FAO, 2001). D’autres genres, tels 
que l’Eucalyptus (30% des plantations) et l’Acacia (12%) sont développés plus largement, 
mais le teck fait partie de l’une des cinq premières espèces tropicales feuillues pour sa 
superficie plantée dans le monde (Krishnapillay, 2000). En ce qui concerne l’Indonésie, la 
plus grande superficie de plantations de Tecks se situe sur l’île de Java avec 1,1 millions 
d’hectares repartis en 650 000 ha de plantations gérés par des entreprises d’états (Perum 
Perhutani) et 450 000 ha comprenant des parcelles non exploitées et d’anciennes 
régénérations naturelles (Behaghel, 1999).  
Dans la majeure partie de son aire de production, le teck pousse particulièrement bien dans les 
endroits où les précipitations annuelles sont comprises entre 1250 à 3750 mm, la température 
minimale entre 13 et 17°C et la température maximale entre 39 et 43°C (Pandey et Brown, 
2000). Toutefois, pour produire du bois de bonne qualité, cette espèce à besoin d’une saison 
sèche d’au moins quatre mois, avec des précipitations inférieures à 60 mm (Kaosa-ard, 1981). 
Les Tecks se développent de manière optimale dans les zones humides où se distingue 
toujours une saison sèche bien marquée de 3 à 6 mois. Les forêts de Tecks sont généralement 
situées au-dessous de 1000 mètres d’altitude sur des sols latéritiques profonds, bien drainés, 
riches en phosphore et de pH 6,5 – 8. Le Teck préfère des sols fertiles et en particulier les 
substrats volcaniques ou les sols alluviaux de différentes origines (Krishnapillay, 2000). 
 
1.2.4 Utilisations 
Le teck est une espèce clé pour le reboisement en zone tropicale (i.e. en Côte d’Ivoire) compte 
tenu des excellentes qualités du bois produit et de son excellente productivité (Dupuy et al., 
1999).  
Bois Le Teck est connu mondialement pour la très haute qualité de son bois qui est 
approprié pour une large variété d’usage. Son bois, de couleur jaunâtre, se présente comme un 
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bois mi-lourd, mi-dur, peu nerveux et à faible retrait. Le bois, huileux au touché, à un grain 
fin à moyen et son fil est droit ou légèrement ondulé. Imputrescible, le bois de Teck est utilisé 
pour la construction de bateaux, de ponts, de quais, de portes d’écluse,… Hautement résistant 
à une large variété de produits chimiques, il est parfaitement approprié pour l’intérieur et 
l’extérieur des maisons.  
Combustible Les parties restantes de bois, branches et chutes, servent de combustible. La 
sciure de bois quant à elle est utilisée comme encens sur Java. 
Agroforesterie Le teck est considéré comme un arbre à usage multiple en agroforesterie 
dans de nombreux pays d’Asie, d’Afrique et d’Amérique (Bhat et Ma, 2004). 
Tannin et colorant L’écorce des racines et les jeunes feuilles de teck produisent une 
teinture rouge qui est utilisée pour teindre les papiers, tissus et tapis.  
Alimentation Les jeunes feuilles du Teck, de grande taille, sont utilisées pour emballer et 
conserver les aliments notamment lors des périodes festives comme les mariages. De part la 
rugosité de la surface de la feuille de Teck, les Javanais l’utilise pour la confection du 
« tempe » (gâteau à base de graines de soja fermentées). 
Médecine En médecine traditionnelle, une pâte à base de poudre de bois est utilisée contre 
les crises de foie, les dermatites et comme vermifuge. Le bois, noirci par le feu, mélangé avec 
du jus de pavot puis réduit en pâte est utilisé pour soulager le gonflement des paupières. 
L’écorce est utilisée comme astringent et l’huile récupérée du bois sert de tonifiant pour les 
cheveux. 
Décorations Une fois abattues, les souches des Tecks sont récupérées avec une partie du 
système racinaire pour la réalisation de sculptures et pour la décoration des aquariums.  
 
1.2.5 Amélioration de la qualité du bois 
Les coupe de bois sont passées d’une rotation de 50 à 60 ans à 20 à 30 ans pour des raisons 
économiques (Bhat et al., 2001). L’aspect du bois de Teck produit par des arbres à croissance 
rapide se différencie de celui du Teck à croissance lente de la forêt naturelle de par sa couleur, 
son fil et sa texture (Bhat et Ma, 2004). Ainsi, de nombreux travaux de recherche ont pour but 
l’amélioration génétique sur la qualité du bois de Teck en plantation. De fortes variations 
génétiques apparaissent pour différentes provenances principalement selon la quantité de 
pluie annuelle (Kjaer et Foster, 1996). Ainsi, pour des plantations en zones arides il sera 
préférable de sélectionner des provenances très peu demandeuses en eau. De nombreuses 
sélections reposent sur des critères de forme comme la hauteur de la fourche, la cylindricité et 
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la rectitude des troncs des arbres, l’état sanitaire et la vigueur (Dupuy et Verhaegen, 1993). 
Les forestiers, quant à eux, cherchent à optimiser les techniques sylvicoles en ce qui concerne 
les régimes des éclaircies et leurs rotations (Kjaer et Foster, 1996; Dupuy et al., 1999). Des 
études sont réalisées sur le développement et la qualité des graines (Kaosa-ard et al., 1998). 
En effet, le nombre de graines produites par arbre est limité (Tangmitcharoen et Owens, 1997) 
et le taux de germination est faible. C’est ainsi que des études sur la reproduction végétative 
par culture in vitro ont été développées depuis quelques années (Monteuuis et al., 1998). 
 
 
2 Le site d’étude 
Le territoire indonésien s'étend, du Nord au Sud, sur environ 2.000 km, de 6° de latitude Nord 
à 11° de latitude Sud et, d'Ouest en Est, sur environ 5.000 km, de 95° de longitude Est à 141° 
de longitude Est. Il couvre 5.193.000 km2, dont 2.027.000 km² de terres et 3.166.000 km² de 
mers. L’Indonésie regroupe 17000 îles qui abritent plus de 200 millions d’habitants. 90% de 
la population résident sur six d’entre elles : Sumatra, Java, Bali, Kalimantan (partie 
indonésienne de Bornéo), Sulawesi et l’Yrian Jaya (Papouasi Nouvelle Guinée).  
D’une manière générale, l’Indonésie subit un climat équatorial, c’est-à-dire chaud et humide. 
L’année est rythmée par un renversement des vents avec la mousson sèche qui dure de mai à 
octobre et la mousson humide qui sévit de novembre à avril. 
L’ensemble des observations et des mesures de terrain ont été réalisées sur Sumatra Sud pour 
Acacia mangium et sur Java Est pour Tectona grandis.  
 
Planche 2-3 : Karang Sakti, Lampung Nord, Sumatra Sud.
Figure 1: Localisation de la région d’étude du Pakuan Ratu au nord de Lampung au sud de Sumatra. 
Figure 2 : Cumul des précipitations pour 2003 et 2004.
Figure 3 : Photos représentant différents types de paysages rencontrés dans la région du Pakuan Ratu. (A) plantation de 
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2.1 Sumatra  
Sumatra est la troisième île de l’archipel par sa taille et la seconde par sa population (30 
millions d’habitants). Elle est la première par les exportations notamment en pétrole, gaz 
naturel, caoutchouc, huile de palme, tabac, thé, café et bois. Au sud de Sumatra se situe la 
région de Lampung (pl. 2-3, fig. 1) où une grande proportion des habitants de cette région 
sont des javanais établis suite à la politique gouvernementale de transmigration, visant à 
désengorger l’île surpeuplé de Java. Chaque famille de transmigrant a reçu un lopin de terre et 
un terrain à bâtir.  
La zone du Pakuan Ratu, située entre 4°20’ et 4°40’ sud, recouvre une superficie de 200 km2 
au nord de Lampung. Dans le cadre du projet SAFODS, un camp de recherche a été établit 
dans la localité de Karang Sakti, dans le Pakuan Ratu. Les observations architecturales et les 
mesures des arbres ont été réalisées dans la localité de Karang Sakti (4°32’41.7’’ S et 
104°57’4.8’’ E) et de Bima Sakti (4°32’58.3’’ S et 104°56’33.1’’ E).  
Le climat est tropical humide avec plus de 2500 mm de pluie par an. Deux saisons majeures 
sont présentes : une saison sèche de juin à octobre et une saison des pluies de novembre à mai 
(pl. 2-3, fig. 2). La topographie du site est relativement plate. Les sols sont très profonds, bien 
drainés, acides et très peu fertiles. Des concrétions de fer sont présentes dans le sol. Les 
principaux types de sols sont Oxi/Ultisols, Inceptisols et entisols et recouvrent respectivement 
64, 29 et 7 % de la zone. L’altitude est d’environ 60 m au-dessus du niveau de la mer, la 
température moyenne est de 28°C, variant de 22°C à 33°C, et les pluies annuelles atteignent 
une moyenne annuelle de 2200-2500 mm. 
Dans cette région, l’ensemble du paysage est formé par les plantations de palmiers à huile, 
hévéa, canne à sucre et manioc (pl. 2-3, fig. 3). Cependant, les systèmes agroforestiers avec 
une strate arborée et une culture associée sont très répandus à proximité des villages (pl. 2-5, 
fig.1). Différentes espèces d’arbres sont couramment rencontrées en association avec le 
manioc (Manihot esculenta Crantz.) : Acacia mangium (Mimosaceae), Alstonia scholaris 
(Apocynaceae), Elaeis guineensis (Palmaceae), Eucalyptus hybrides (Myrtaceae), Hevea 
brasiliensis (Euphorbiaceae), Paraserianthes falcataria (Mimosaceae), Peronema canescens 
(Verbenaceae), Swietenia mahagony (Meliaceae), Tectona grandis (Verbenaceae)  
La strate arborée peut être composée uniquement d’une seule espèce ou d’un mélange de 
plusieurs espèces. Dans le cas de notre étude, seul l’Acacia était présent, sans mélange avec 
une autre espèce.  
 
Planche 2-4 : Malang, Java Est.
Figure 1: Localisation des 2 sites d’études dans les environs de Malang, Java est. 
Figure 2 : Cumul des précipitations de 2002 et 2003. 
Figure 3 : Photos représentant différents types de paysages rencontrés dans la région de Malang. (A) plantation de maïs et 
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2.2 Java  
L'île de Java, entre Sumatra et Bali, est la plus peuplée avec plus de 120 millions d'habitants. 
C'est elle qui accueille aussi la capitale, Jakarta (10 millions d'habitants), à l'ouest de la longue 
plaine littorale, zone de rizières, qui borde la côte nord. Au centre se trouve un massif 
montagneux composé de nombreux volcans (33 dont 17 en activité) qui ne laisse que peu de 
place, sur la façade sud, à une zone de collines et de plaines alluviales. Très fertile, Java est le 
grenier de l'Indonésie (riz, thé, café...). 
A l’est de Java se situe la ville de Malang (pl. 2-4, fig. 1), nom donnée aussi à la région, 
entouré de nombreuses collines et vallons. Deux saisons majeures sont présentes : une saison 
sèche de juin à octobre et une saison des pluies de novembre à mai (pl. 2-4, fig. 2). La 
température moyenne est de 24.2°C et les pluies annuelles atteignent une moyenne annuelle 
de 2000. Les sols sont très profonds, bien drainés, acides à basiques et fertiles. Les sols sont 
de type Alfisols.  
Les tecks ont été étudiés principalement sur 2 sites, Jatikerto et Binagun (8°10’51.2’’ S et 
112°20’0.2’’ E) situés entre 200 et 300 mètres d’altitude (pl. 2-2, fig. 1). La topographie des 2 
sites, entourées de petits massifs, est relativement plate. Jatikerto est le nom de la localité où 
sont situées les parcelles expérimentales gérées par la faculté d’agronomie de l’université de 
Brawijaya, Malang. Binagun est de même le nom d’une localité où se trouvent de nombreuses 
plantations de Tecks gérées par la société forestière d'Etat « Perum Perhutani » et des 
systèmes agroforestiers à base de Teck (pl. 2-5, fig. 2).  
Dans la région de Malang, les systèmes agroforestiers à 2 strates se différencient de ceux de 
Lampas Nord de part un choix d’espèce arborée beaucoup plus faible et un choix de cultures 
associées beaucoup plus large. L’essence arborée principalement plantée est Tectona grandis. 
Les cultures associées diffèrent (i) selon les parcelles pour une même période donnée et (ii) 
selon la saisonnalité (saison des pluies / saison sèche). Ainsi, pendant la saison sèche la 
culture du piment, de l’arachide et du manioc (Manihot esculenta Crantz.) est privilégiée alors 
que pendant la saison des pluies le riz (Oriza sativa L.) et le maïs (Zea mays L.) ont des 
conditions plus propices.  
 
Planche 2-5 : Les systèmes agroforestiers à 2 strates en Indonésie.
Figure 1 : Photos de systèmes agroforestiers dans la région de Pakuan Ratu au Sud de Sumatra. (A) Plantation de jeunes 
Acacia mangium âgés d’un an environ en association avec du manioc et (B) Jeunes Hevea brasiliensis âgés de 2 ans en 
association avec du manioc. 
Figure 2 : Photos de systèmes agroforestiers dans la région de Malang sur Java Est. Jeune tecks âgés de 2 ans environ en 
association avec du riz (A) et du mais (B) en début de saison des pluies et plantation de jeunes tecks âgés de 2 ans environ 






Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 45
Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
chez Acacia mangium et Tectona grandis 
1 Objectifs 
Le principal objectif de ce chapitre est de définir les modalités de développement et de 
croissance de l’Acacia mangium et de Tectona grandis à travers l'étude des processus 
élémentaires de croissance et de ramification. Afin de caractériser le développement de ces 2 
espèces et ses variations, deux approches ont été entreprises : (i) une analyse architecturale et 
(ii) une analyse quantitative des processus de croissance et de ramification.  
L’analyse architecturale, approche globale descriptive des caractères morphologiques, permet 
de dégager la séquence endogène de développement d’une espèce et de caractériser les effets 
des facteurs externes sur celle-ci. Pour l’Acacia mangium, l’analyse architecturale a été 
réalisée dans sa globalité alors que pour Tectona grandis, les travaux réalisés par Edelin en 
1984 ont servi de support de travail. 
L’analyse quantitative des processus de croissance et de ramification est basée sur les 
connaissances acquises lors de l’analyse morphologique. Les données quantitatives doivent 
être réalisées sur des entités botaniques homologues au sein de l’espèce tels que métamère, 
unité de croissance ou axe. Cette approche vise à modéliser les processus du fonctionnement 
des méristèmes à chaque étape du développement de l’arbre et de rendre compte de la 
variabilité observée. Cette analyse quantitative a permis également d’acquérir les valeurs des 
paramètres nécessaires à la construction des représentations tridimensionnelles des arbres afin 
de simuler l’interception de la lumière au cours du développement des arbres (Chapitre 5).  
 
Tableau 3-1 : Age, dates d’observation, lieux et sites d’étude et espacement des arbres pour les 
différentes observations des Acacia mangium pour l’analyse architecturale et les mesures 
quantitatives. 
Age Dates d’observation Lieu d’étude Sites d’étude Espacement 
Plantules 
12/08 au 17/10 2003 






12/08 au 17/10 2003 
20/07 au 5/09 2004 
Bima Sakti Parcelle agroforestière (manioc) 3*4 
22 mois 12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti 
Parcelle agroforestière (manioc) 
Parcelle monospecifique 
3*4 
12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti 




20/07 au 5/09 2004 Bima Sakti Parcelle agroforestière (manioc) 3*4 
2 ans 
12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti Individu solitaire - 
12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti 




20/07au 5/09 2004 Karang Sakti 
Parcelle agroforestiere associée 
avec du manioc (élagué) 




4 ans 12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti Parcelle monospecifique (élagué) 4*4 
4.5 ans 12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti 
Parcelle en bordure d’une 
parcelle d’hévéa 
4*4 
5 ans 12/08 au 17/10 2003 Karang Sakti 
Parcelle en mélange avec 
Eucalyptus 
3*4 (3*8) 
6 ans 20/07 au 5/09 2004 Karang Sakti 




12/08 au 17/10 2003 
et 20/07 au 5/09 2004 
Karang Sakti Individus solitaires - 
 
Tableau 3-2 : Age, dates d’observation, lieux et sites d’étude et espacement des arbres pour les 




Lieu d’étude Sites d’étude Espacement 
Plantules 
20/09 au 30/11 2003 







20/09 au 30/11 2003 
19/06 au 15/07 2004 
Binagun 




20/09 au 30/11 2003 
19/06 au 15/07 2004 
Binagun 
Parcelle agroforestière (diverses 
cultures) 
1*6 
3 ans 19/06 au 15/07 2004 Binagun 
Parcelle agroforestière (diverses 
cultures) 
1*6 
4.5 ans 20/09 au 30/11 2003 Jatikerto 
Parcelle en mélange avec 
Pariaserenthes 
3*4 
5 ans 19/06 au 15/07 2004 Jatikerto 
Parcelle en mélange avec 
Pariaserenthes 
3*4 
5 à 6 ans 
20/09 au 30/11 2003 





6 à 50 ans 
20/09 au 30/11 2003 
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2 Matériels et méthodes 
2.1 Analyse architecturale 
2.1.1 Les arbres étudiés 
Le nombre d’individus à étudier par espèce est variable selon la complexité architecturale des 
arbres et le degré de précision recherché. Le nombre d’individus observés et le temps imparti 
à l’étude architecturale des 2 espèces ont été différents. L’analyse architecturale de l’Acacia a 
demandé beaucoup plus de temps que pour celle du Teck.  
La première étape de l’analyse architecturale a consisté à prospecter le site d’étude afin 
d’identifier différents stades de développement. Pour l’Acacia mangium, les observations ont 
été réalisées sur un grand nombre d’individus croissant dans des conditions différentes (tab. 3-
1) depuis le stade plantule jusqu’à un âge d’environ 6-7 ans. Au delà, les arbres sont exploités 
dans cette région pour leur bois. Pour Tectona grandis, les observations ont pu être réalisées 
sur un grand nombre d’individus croissant dans des conditions différentes (tab. 3-2) depuis le 
stade plantule jusqu’à des arbres sénescents. Ces derniers étant conservés sur pied afin de 
servir de semenciers.  
 
2.1.2 Analyse architecturale 
L’analyse architecturale (voir chapitre 1) est basée sur l’observation et le dessin. Les arbres 
ont été observés sur pied. Les jeunes arbres ont pu être directement observés tandis que pour 
l’observation des grands arbres des jumelles ont été indispensables. Une échelle a été utilisée 
pour faire des observations fines au niveau de branches basses et médianes de la couronne.  
L’observation des caractères morphologiques des plantes, repose sur le mode de croissance et 
de ramification, sur la différentiation morphologique des axes et sur la position de la 
sexualité. 
L’observation des arbres dans différentes conditions de plantation a permis de dégager les 
caractères variants et invariants de l’espèce pour un lieu donné. L’analyse de l’architecture et 
de ses variations ont permis d’interpréter les différents mécanismes de l’évolution des 
structures pour mettre en évidence la dynamique de croissance d’un arbre suivant une 
trajectoire moyenne au cours de sa vie.  
Les résultats sont présentés (i) sous forme de dessins caractérisant les arbres à chaque stade de 
développement pour les différentes conditions de plantation et (ii) par un ensemble de 
schémas résumant la séquence de développement endogène de l’espèce.  
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2.2 Dynamique de croissance 
2.2.1 Suivi de la croissance des axes principaux  
Un suivi de la hauteur totale des Acacias a été réalisé d’octobre 2002 à avril 2004 sur le site 
de Karang Sakti en situation agroforestière. Le suivi a débuté alors que les arbres étaient âgés 
de 11 et 13 mois correspondant à une campagne de plantation de plantules de 7 mois en avril 
2002 (lot 1, fin de saison des pluies) et en juin 2002 (lot 2, début de saison sèche). Les 
mesures de la hauteur totale ont été réalisées tous les 6 mois soit en octobre 2002, avril 2003, 
octobre 2003 et avril 2004. Le taux d’allongement des axes principaux pour ces 2 lots 
d’arbres a été déterminé pour un pas de temps de 6 mois par la différence des hauteurs entre 
avril 2003 et octobre 2002, octobre 2003 et avril 2003 et avril 2004 et octobre 2003.  
 
2.2.2 Suivi de l’allongement des entre-nœuds 
Du fait de la croissance rapide et continue de l’Acacia mangium il a été nécessaire de pouvoir 
mettre en évidence la dynamique de la croissance végétative. Le suivi de croissance a pour 
but de comprendre la mise en place et d’allongement des entre-noeuds au cours du temps. 
Cinq axes principaux et 5 branches (A2) ont été mesurés pour des arbres âgés de 1.5 ans et 5 
branches basses (A2) ont été sélectionnées pour des arbres âgés de 3 ans. Les mesures ont été 
réalisées pendant 45 jours (du 22 juillet au 5 septembre 2004) tous les 2 à 3 jours. Lors du 
premier jour d’observation, une marque a été déposée au niveau d’un nœud ayant fini son 
développement. Par la suite, à chaque observation, le nombre d’entre-nœud mis en place et la 
longueur des entre-noeuds ont été notés à partir du repère et jusqu’aux dernières ébauches 
foliaires visibles au sommet de la tige.  
Les paramètres calculés sont le nombre moyen cumulé d’entre-noeuds mis en place, 
l’allongement cumulé moyen de la longueur de la portion d’axe mis en place et l’allongement 
cumulé pour un entre-noeud. L’accroissement moyen de l’entre-noeud est déterminé pour la 
période de 45 jours par le ratio « différence de longueurs entre deux dates d’observation 
successives / nombre de jours entre les dates d’observation ».  
La comparaison des distributions des longueurs des portions d’axe et des entre-noeuds est 
réalisée avec le test de Mann-Witney-Wilcoxon (Saporta, 1990) au seuil de 95%. Les 
moyennes calculées sont indiquées avec leur intervalle de confiance à 5%.  
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2.3 Croissance et ramification 
2.3.1 Les arbres étudiés 
Les campagnes de mesures d’A. mangium et T. grandis se sont déroulées sur 2 années, en 
2003 et en 2004, pendant la saison sèche. Les Acacias ont été mesurés au milieu de la saison 
sèche de mi-juillet à mi-octobre 2003 et 2004. En ce qui concerne les Tecks, les mesures ont 
été réalisées en fin de saison, de mi-octobre à fin novembre 2003 et en début de saison sèche, 
de début juin à mi-juillet 2004. Au cours de ces 2 campagnes, des jeunes arbres d’Acacia et de 
Teck d’âges différents ont été mesurés (tab. 3-3 et tab. 3-4). Les arbres sont âgés de 1 à 4-5 
ans pour les 2 espèces. Dans le cas de l’A. mangium, exploité vers 7 ans, des mesures ont pu 
être effectuées sur 3 arbres de 4.5 ans après les avoir abattus.  
 
 
Tableau 3-3 Ages des arbres, dates de plantation, dates de mesure et effectifs des troncs et des 
branches mesurées chez Acacia mangium en vue de l’analyse quantitative de l’architecture. 
Ages Plantation (date) Mesure (date) 
Effectif 
troncs Effectif branches 
1 an 04/2003 (7 mois) 08/2003 20 Toutes les branches des 20 arbres 
1 an 04/2004 (7 mois) 08-09/2004 20 Toutes les branches des 10 arbres 
22 mois 06/2002 (7 mois) 08-09/2003 10 Toutes les branches des 10 arbres 
2 ans 04/2002 (7 mois) 08-09/2003 10 Toutes les branches des 10 arbres 
2 ans 04/2003 (7 mois) 08-09/2004 10 
10 A2 Verticaux (A2V) 
10 A2 Obliques (A2O) 
10 A2 Horizontaux (A2H) 
10 A3 
4.5 ans 07/2000 (≈1 an) 10/2003 3 Sélections de branches 
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Tableau 3-4 : Ages des arbres, dates de plantation, dates de mesure et effectifs des troncs et 
des branches mesurées chez Tectona grandis en vue de l’analyse quantitative de 
l’architecture. EN = entre-nœud. 




troncs Effectif branches 
15 mois 11/2002 (3 mois) 10/2003 20 - 
11 mois 10/ 2003 (3 mois) 06/2004 20 - 
23 mois 11/2002 (3 mois) 06/2004 20 - 
27 mois 10/2001 (3 mois) 10/2003 20 - 
35 mois 10/2001 (3 mois) 06/2004 15 31 
4.3 ans 11/1999 (3 mois) 11/2003 16 Toutes les branches des 16 arbres 
5 ans 11/1999 (3 mois) 06/2004 - 
10 A2 verticaux EN longs 
10 A2 horizontaux EN longs 
10 A2 horizontaux EN courts 
10 A3 verticaux EN longs 
10 A3 verticaux EN courts 
 
2.3.2 Protocoles et mesures  
2.3.2.1 La croissance 
 Mesures dendrométriques au niveau de l’arbre : 
- Hauteur totale de l’axe principal (en centimètre), 
- Diamètre basal de l’axe principal (en centimètre), 
 
 Mesures morphologiques au niveau des axes : 
- Longueur totale de l’axe (en centimètre) depuis la base jusqu'à la partie terminale ; 
- Diamètre basal (en centimètre) correspondant à la moyenne de 2 mesures 
perpendiculaires ; 
- Angle d’insertion (en degré) des axes d’ordre 2 par rapport à l’axe porteur mesuré 
à l’aide d’un rapporteur ; 
- Nombre d’entre-nœuds ; 
- Longueur des entre-nœuds (en centimètre) mesurée entre deux feuilles ou 

































Planche 3-1 : Description des productions axillaires chez Acacia mangium.
Figure 1: Différents points méristèmatiques situés à l’aisselles du phyllode. I = méristème central initiant un rameau immédiat, II =  
méristème initiant un rameau à développement différé, III et IV = méristèmes donnant naissance aux inflorescences. a.p. = axe 
principal, p. = préfeuille et ph. = phyllode.
Figure 2 : Bourgeon (A), petit axe à développement immédiat (B) et cicatrice du petit axe à développement immédiat (C). a.p. = axe 
principal, b.ph. = base du phyllode, c.p.a.i. = cicatrice du petit axe à développement immédiat, p. = préfeuille, p.a.i = petit axe à 
développement immédiat et s. = stipule.
Figure 3 : 4 inflorescences à l’aisselle des 2 préfeuilles (A) et développement simultané d’un axe latéral immédiat et de 2 
inflorescences à l’aisselle des 2 préfeuilles (B). a.l.p. = axe latéral principal, b.ph. = base du phyllode, c.p.a.i. = cicatrice du petit axe 
immédiat et i = inflorescence.
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2.3.2.2 La ramification 
L’analyse de la ramification a été abordée par l’étude des séquences d’événements botaniques 
(Guédon et al., 2001; Heuret et al., 2003). Chaque axe a été décrit nœud par nœud comme une 
séquence d’événements où le rang du nœud constitue le paramètre de l’index et la description 
des productions axillaires au niveau de chaque nœud correspond à la variable qualitative 
décrite.  
 
- Description des productions axillaires chez Acacia mangium 
Chez l’Acacia mangium, chaque organe foliaire axile plusieurs méristèmes ayant leur propre 
potentiel (pl. 3-1 fig. 1). Le méristème central (I), qui est plus gros que les autres méristèmes, 
nommé « bourgeon nu » (pl. 3-1 fig. 2A), est protégé seulement par 2 préfeuilles en écaille 
nommé α et β (Bell, 1991). Ce bourgeon donne naissance à un petit axe à développement 
immédiat (pl. 4-1, fig. 2B). Celui-ci s’élague très rapidement ou évolue en branche 
charpentière. Lorsque cet axe avorte, celui-ci laisse une cicatrice circulaire entourée par les 2 
préfeuilles α et β qui persistent (pl. 3-1, fig. 2C). A l’aisselle de chacune de ces 2 préfeuilles, 
2 à 3 zones méristèmatiques sont présentes (III et IV, pl. 3-1, fig. 1). Elles donnent naissance 
aux inflorescences (pl. 3-1, fig. 3). Ainsi, 2, 3, 4 (pl. 3-1, fig. 3A) jusqu'à 6 inflorescences se 
développent au niveau d’un seul nœud. Il n’est pas rare d’observer des inflorescences 
associées à un axe (pl. 3-1, fig. 3B). Juste en dessous du bourgeon nu apparaît une zone 
méristèmatique de forme allongée (nommé II, pl. 3-1, fig.1). Ce méristème initie un rameau à 
développement différé.  
L’analyse des productions axillaires est étudiée pour le méristème central I (tab. 3-5) dans le 
cas de la ramification immédiate et pour le méristème II dans le cas des rameaux différés.  
 
 
Tableau 3-5 : Codage des différents types de 
productions axillaires végétatives présentes pour 
chaque nœud chez Acacia mangium. 
Axillaires Description 
« 0 » Bourgeon nu 
« 1 » Petit axe immédiat 
« 2 » Rameau immédiat 




Planche 3-2 : Description des productions axillaires chez Tectona grandis.
Figure 1: (A) Bourgeon écailleux latéral, (B) axe latéral et (C) bourgeon écailleux avorté.







2 cm 3 cm
c.f.
c.b.e.
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- Description des productions axillaires chez Tectona grandis 
A l’aisselle de chaque feuille du Teck, 4 types de productions axillaires sont décrits pour tous 
les noeuds visibles des axes : bourgeon écailleux, bourgeon écailleux avorté, rameau court et 
rameau long, à développement différé d’une année (pl. 3-2). Pour un nœud donné, 2 niveaux 
de description sont réalisés de par la disposition des feuilles en phyllotaxie opposée-décussée. 
Ainsi 10 types de productions axillaires (tab. 3-6) ont permis de décrire toutes les 
combinaisons possibles rencontrées.  
 
 
Tableau 3-6 : Codage des différents types de productions axillaires 
présentes à chaque noeud pour Tectona grandis âgés de 4.5 ans.  
Axillaires Description 
« 0 » 2 bourgeons avortés 
« 1 » 1 rameau long différé + 1 bourgeon avorté 
« 2 » 2 rameaux longs différés 
« 3 » 1 rameau long différé + 1 rameau court différé 
« 4 » 1 rameau long différé + 1 bourgeon 
« 5 » 2 rameaux courts différés 
« 6 » 1 rameau court différé + 1 bourgeon 
« 7 » 1 rameau court différé + 1 bourgeon avorté 
« 8 » 2 bourgeons 
« 9 » 1 bourgeon + 1 bourgeon avorté 
 
Afin de rendre plus lisible l’analyse des productions axillaires certaines variables ont été 
regroupées. Ainsi, les bourgeons écailleux et les bourgeons écailleux avortés ont été 
regroupés et nommé « 0 ». La production d’un axe latéral a été regroupée selon le caractère 
rameau long / rameau court et leur nombre pour chaque noeud (tab. 3-7).  
 
 
Tableau 3-7 : Codage simplifié des différents types de productions 
axillaires présentes à chaque noeud chez Tectona grandis âgés de 4.5 
ans.  
Axillaires Description 
« 0 » Bourgeon et bourgeon avorté ("0") 
« 1 » 1 rameau long (RL) 
« 2 » 2 rameaux longs (2 RL) 
« 3 » 1 rameau court (1 RC) 
« 4 » 2 rameaux courts (2 RC) 
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- Construction des séquences 
Pour un axe donné, les valeurs prises par les variables qualitatives (productions axillaires) 
sont indexées en fonction de la position du nœud auxquelles elles sont associées au sein de 
l’axe décrit.  
Les séquences de ramification sont construites chez l’Acacia mangium pour 10 axes 
principaux d’arbres âgés de 2 ans et 20 axes d’ordre 2 pour les arbres âgés de 4.5 ans. Ces 20 
axes d’ordre 2 résultent d’un tri où seuls les axes n’ayant pas de traumatismes, de mortalité 
d’apex et ayant un nombre d’entre-nœuds égal et supérieur à 60 ont été sélectionnés. Le type 
de production axillaire associé au bourgeon central chez Acacia mangium sont : (0) bourgeon 
nu, (1) petit axe immédiat, (2) branche immédiate et (3) petit axe immédiat élagué.  
Les modalités d’expression de la ramification ont été étudiées chez Tectona grandis pour 16 
unités de croissance des arbres âgés de 4.5 ans n’ayant aucun traumatisme. Les modalités des 
productions axillaires sont : (0) bourgeon, (1) 1 rameau long, (2) 2 rameaux longs, (3) 1 
rameau court, (4) 2 rameaux courts et (5) 1 rameau long et 1 rameau court. 
 
2.4.3 Les méthodes d’analyse 
2.4.3.1 Codage et extraction des données : utilisation d’AMAPmod 
Les données recueillies pour l’Acacia et le Teck ont été saisies sous le logiciel Excel suivant 
un codage topologique (Godin et al., 1997). Ce code préserve l’information topologique 
d’une plante et représente l’arbre sous forme d’un graphe auquel sont associées toutes les 
mesures effectuées (Godin et Caraglio, 1998). Il s’agit d’un graphe arborescent multi-échelle 
(MTG :Multi-scale Tree Graphs, Godin and Caraglio 1998) qui décrit non seulement la 
topologie des plantes mais aussi associe, à chaque entité botanique mesurée, des attributs 
qualitatifs et quantitatifs. L’exploration de ces graphes multi-échelles est accessible par le 
langage AML (AMAP Modeling Language) ou AML-Python. L’extraction d’échantillons de 
données a été réalisée à l’aide du logiciel AMAPmod (Godin et al., 1999b) puis exportés sous 
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2.4.3.2 Analyse des paramètres morphologiques 
L’Acacia mangium, qui a une croissance continue, est décrit au niveau axe et entre-nœud. 
Tectona grandis, qui a une croissance rythmique, est décrit au niveau axe, unité de croissance 
et entre-nœud.  
 
- Description des axes selon le rang du nœud porteur 
Dans le cas de l’A. mangium, où aucune unité de croissance n’est visible, la description des 
caractéristiques des différentes catégories d’axes est réalisée selon le rang du noeud porteur 
depuis la base jusqu’à la partie terminale des axes. La longueur moyenne des axes, le diamètre 
basal moyen, les angles moyens d’insertion, le nombre moyen de branches, le nombre moyen 
d’entre-noeuds et la longueur moyenne des entre-nœuds sont calculés.   
En ce qui concerne Tectona grandis, seule la longueur des entre-nœuds est indiquée en 
fonction du rang du noeud porteur depuis la base jusqu’au sommet de l’axe.  
 
- Corrélation entre le nombre de noeuds de l’axe porté et le nombre de nœuds au-dessus de 
celui-ci sur l’axe porteur 
Dans le cas de l’Acacia mangium, qui a un développement immédiat de ces axes, le rapport de 
rythme est analysé entre les axes portés et porteurs. Des corrélations entre le nombre de 
nœuds des axes latéraux (ordre n) et le nombre de nœuds de leur axe porteur (ordre n-1) au-
dessus de leur insertion a été effectuée pour l’ensemble des A2 (par rapport aux A1) des 
arbres âgés de 1, 2 et 4.5 ans, l’ensemble des A3 (par rapport aux A2) des arbres âgés de 2 et 
4.5 ans et des A4 (par rapport aux A3) des arbres âgés de 2 et 4.5 ans.  
 
- Distribution des longueurs, diamètres et nombre d’entre noeuds 
Pour un groupe d’unités de croissance morphologiquement similaires chez Tectona grandis, 
la distribution de la longueur, du diamètre et du nombre d’entre nœud est calculée. Les 
ajustements de ces distributions sont réalisés par des lois binomiales ou binomiales négatives 
(Guédon et Costes, 1997). Ces ajustements unimodaux ou bimodaux ont permis 
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Planche 3-3 : Description des productions axillaires chez Acacia mangium.
(A) Représentation des productions axillaires pour 1 portion d’axe sous forme de séquences d’événements selon les modalités 
suivantes (0) bourgeon nu, (1) petit axe immédiat, (2) rameau immédiat et (3) petit axe immédiat avorté. (B) Caractéristiques du point 
de vue intensité pour 3 séquences : la fréquence des différents événements est calculée pour chaque rang du nœud le long de l’axe. (i) 
10 transitions avant la première occurrence de l’événement "2", (ii) 6 temps de retour de longueur 1, 1, 12, 1, 2 et 1, (iii) 3 séries de 
longueurs respectives 3, 2 et 2 (7 occurrence dans la séquence). (C) Extraction des points de vue intervalles et comptage. (D) 
Exemple de segmentation des 3 séquences d’événements en zones homogènes. (j) Etat initial (toujours l’état A dans l’exemple), (jj) 
Transition de l’état A vers l’état B, (jjj) Temps de séjour dans l’état C et (jjjj) Observation dans l’état D.
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- Comparaison des distributions 
La comparaison des distributions est réalisée par le test non paramétrique de Mann-Withney-
Wilcoxon (Saporta, 1990) au seuil de 95%. Les moyennes sont indiquées avec leur intervalle 
de confiance à 95%.  
 
2.4.3.3 Répartition des productions axillaires le long des axes 
- L’analyse exploratoire 
La description qualitative des types de production axillaire selon le rang du nœud forme une 
séquence d’événements (Guédon et al., 2001; Heuret et al., 2003). La dynamique d’une 
séquence est visualisée en représentant les probabilités d’observation des valeurs prises par la 
variable décrite en fonction de l’index. La structure des séquences peut s’apprécier au travers 
de différents points de vue. Ces points de vue font ressortir les propriétés des séquences telles 
que leur dynamique ou le caractère agrégé d’une observation. Ces points de vue sont illustrés 
sur l’exemple de séquences construites à partir des axes de l’Acacia mangium (pl. 3-3).  
- Le point de vue « intensité » permet d’apprécier la dynamique des séquences. Pour 
l’ensemble des séquences, la fréquence d’observation de chaque événement est 
calculée pour chaque index.  
- Le point de vue « intervalle » consiste à extraire 3 différents types d’intervalles : 
(i) le nombre de transitions avant la première occurrence donné (i.e. le nombre de 
nœud avant la première branche), (ii) le nombre de transitions pour retourner à un 
événement donné après avoir quitté celui-ci, nommé « temps de retour » (i.e. 
nombre de nœud pour retrouver une autre branche) et (iii) le nombre d’occurrence 
successive d’un événement donné, nommé « série » ou « temps de séjour » (i.e. 
nombre de succession de branche).  
- Le point de vue « comptage » consiste à distinguer (i) le nombre de séries d’un 
événement donné par séquence (i.e. nombre de branche pour chaque série) et (ii) le 
nombre d’occurrence d’un événement donné par séquence (i.e. nombre total de 
branche de la séquence). 
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- Modélisation de l’organisation de la ramification : semi-chaines de Markov cachées 
Le processus de ramification des axes chez l’Acacia mangium est modélisé par des processus 
markoviens. Dans le cas de séquences non-stationnaires (ce qui est le cas pour l’Acacia) la 
modélisation se réalise via les semi-chaînes de Markov cachées (Guedon, 1998; Guédon et 
al., 2001; Heuret et al., 2003). Celles-ci sont particulièrement adaptées pour analyser des 
séquences composées de zones successives homogènes.  
Le modèle se compose de deux niveaux : (i) une semi-chaîne de Markov qui traduit le temps 
de séjour dans un état et les modalités de succession entre les états ; (ii) des probabilités 
d’observation des différents événements associés aux états. Une séquence discrète n’est alors 
pas directement générée par la semi-chaîne de Markov mais indirectement par des lois, dites 
d’observation, attachées aux états de la semi-chaîne de Markov. Les états correspondent alors 
aux zones successives qui caractérisent l’entité botanique. 
Une semi-chaîne de Markov cachée à J états se définit par les paramètres suivants : 
- des probabilités initiales ; 
- des probabilités de transitions ; 
- des lois d’occupation associées aux états non-absorbants ; 
- des probabilités d’observation associées aux états. 
 
 
2.5 Présentation des résultats 
Dans un premier temps, l’architecturale et ses variations seront abordées afin de déterminer la 
séquence de développement endogène de chacune des 2 espèces. Pour l’Acacia mangium, le 
suivi de croissance va permettre de comprendre la dynamique de croissance et d’allongement 
des axes, des entre-nœuds et des feuilles. Puis dans un deuxième temps, les paramètres 
morphologiques mesurés et décrits permettent de quantifier les modalités de croissance et de 
ramification des 2 espèces. Une troisième partie, concernant la comparaison des modalités de 
croissance et de ramification des deux espèces, sera abordée. Puis, une synthèse sera proposée 
sur les lois de croissance et les paramètres de ramification des axes de l’Acacia mangium et de 
Tectona grandis.  
2 cm
0.5 cm
Planche 3-4 : Architecture de l’A. mangium : la plantule.
Figure 1: Graines présentant un élaiosome orange.
Figure 2 : (A) Détail d’une germination avec les 2 cotylédons simples et la première feuille composée pennée,  (B) Jeune plantule 
caractérisée par une évolution de la forme des feuilles à partir des feuilles composées pennées, bipennées jusqu’aux phyllodes et (C) 
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3 Analyse architecturale et quantitative de la croissance et du 
développement de l’Acacia mangium 
3.1 Architecture et variabilité  
3.1.1 La plantule 
La plantule d’Acacia mangium, issue de la germination d’une graine présentant un élaiosome1 
(pl. 3-4, fig. 1), est constituée d’un axe aérien épigé, orthotrope, à phyllotaxie spiralée 
d’indice 2/5iéme. Seule la paire de cotylédons a une disposition opposée décussée (pl. 3-4, fig. 
2A). Les premières feuilles, disposées au-dessus des cotylédons, sont composées pennées puis 
bipennées. Très rapidement, d’une feuille à l’autre, il y a une évolution de la forme foliaire 
(pl. 3-4, fig. 2B). La régression du limbe foliaire s’accompagne d’un aplatissement et d’une 
augmentation en surface du rachis2 pour donner un rachis aplati. Celui-ci porte le nom de 
phyllode (pl. 3-4, fig. 2C). Cette structure foliaire sera conservée toute la vie de l’arbre. A la 
base du phyllode, qui est stipulé, il y a présence d’un nectaire extra-floral3. Chaque phyllode 
axile un méristème axillaire unique entouré par 2 écailles molles.  
L’évolution de la forme foliaire, depuis les feuilles composées jusqu’aux phyllodes, 
s’accompagne en parallèle d’une évolution de la phyllotaxie qui passe de 2/5ième à 3/8ième.  
 
3.1.2 Le jeune arbre : édification du tronc et des branches 
L’axe principal (axe A1), orthotrope à croissance monopodiale, est composé d’une succession 
de nœuds foliaires séparés par des entre-nœuds de longueur croissante au fur et à mesure de son 
développement (pl. 3-5, fig. 1). Au niveau de l’apex, le méristème terminal est protégé par 
quelques ébauches foliaires (pl. 3-5, fig. 2). Les phyllodes deviennent de plus en plus grands en 
fonction du rang du nœud porteur et à leur aisselle le bourgeon nu (pl. 3-5, fig. 4A) se 
développe immédiatement pour donner un petit axe (pl. 3-5, fig. 3 et fig. 4B, 4C). Toutefois, 
ces petits axes immédiats donnent soit une branche soit s’élaguent pour laisser une petite 
cicatrice circulaire entourée des 2 écailles (pl. 3-5, fig. 4D). Sur la totalité des petits axes mis 
en place, seuls quelques-uns situés dans la même zone vont se développer préférentiellement 
                                                 
1 Structures sécrétant des huiles sur les graines de nombreuses plantes, leur fonction est ordinairement d’attirer 
les fourmis (Bell, 1991). 
2 Pour les espèces du genre Acacia, les phyllodes ne correspondent pas à l’aplatissement des pétioles, mais plutôt 
à celui du rachis (Bell, 1991). 


















Planche 3-5 : Architecture de l’A. mangium : le jeune arbre ramifié.
Figure 1: Arbre âgé d’un an.
Figure 2 : Partie terminale de l’axe principal montrant les nombreuses ébauches foliaires.
Figure 3 : Portion de l’axe principal montrant le développement immédiat de rameaux. 
Figure 4 : Les productions latérales: bourgeon latent (A), développement immédiat d’un petit axe (B), développement de ce petit axe 
en rameau immédiat (C) et élagage de ce petit axe se traduisant par une cicatrice circulaire (D) a.i. = axe immédiat, a.p. = axe
principal, c.f. = cicatrice foliaire entourée des 2 préfeuilles α et β, b.l. = bourgeon latent, b.p. = base du phyllode, h.a. = hypopodium
apparent, p. =phyllode, s. = stipule.
Figure 5 : Arbre âgé de 2 ans (A), détail de la partie distale redressée d’une branche (B) et branche ramifiée avec le développement 
prépondérant des rameaux en position hypotone (C).
Fig. 1
Fig. 2









Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 57
pour donner une branche (axe A2). Ainsi, le tronc est caractérisé par des alternances de zones 
ramifiées et de zones non ramifiées. La ramification chez l’Acacia mangium est 
potentiellement continue mais les branches sont visibles qu’à certains endroits suite au 
phénomène d’élagage naturel des petits axes immédiats.  
A la base du rameau (pl. 3-5, fig. 4C), deux petites préfeuilles opposées (α et β) sont visibles. 
Ces préfeuilles correspondent aux 2 écailles citées précédemment. Au-dessus de celles-ci, un 
entre-nœud long est présent et est nommé d’hypopodium apparent (Bell, 1991). Ce dernier 
renseigne le caractère immédiat de la ramification. 
Les branches sont orthotropes monopodiales à phyllotaxie spiralée d’indice 3/8éme. Les 
premières branches mises en place sont non ramifiées et à l’aisselle de chaque phyllode un 
méristème axillaire entouré des 2 écailles est visible. Dans la partie médiane de la couronne, 
les branches sont de plus en plus ramifiées jusqu’à l’ordre 4 (pl. 3-5, fig. 5C). Au fur et à 
mesure de la croissance du tronc, les branches les plus âgées s’affaissent jusqu'à atteindre 
l’horizontalité (pl. 3-5, fig. 5A). Parmi les branches horizontales, très peu ramifiées, certaines 
ne sont plus en croissance tandis que d’autres, qui le sont encore, ont la partie terminale de 
l’axe courbée vers le haut (pl. 3-5, fig. 5A, 5B). L’affaissement progressif des rameaux 
accentue la forme pyramidale de la couronne de l’arbre.  
Certaines branches, situées dans la partie basale ou médiane de la couronne, sont plus 
verticales que les branches voisines. Elles sont caractérisées par un diamètre plus élevé et un 
degré de ramification supérieur (ordre 5). Elles sont d’autant plus verticales que les axes 
ultimes sont présents. Ces axes verticaux et vigoureux ont le même comportement que le 
tronc, ceux-ci sont appelés réitérats totaux immédiats. 
La mise en place des rameaux d’ordre 3 sur les branches se fait, tout comme chez le tronc, de 
manière rythmique. Les rameaux A3 se développent préférentiellement en position inférieure 
(hypotone) ou latérale de l’axe porteur (pl. 3-5, fig. 5A). Très peu de rameaux se mettent en 
place en position supérieure, et s’ils sont présents ces derniers sont de petite taille et très peu 
ramifiés. Les rameaux en position inférieure sont longs et portent les rameaux A4.  
 
Les premières inflorescences apparaissent dès que l’arbre a mis en place des axes d’ordre 4. 
Elles se développent en position latérale ce qui n’empêche pas la continuité de la croissance 
de l’axe. 
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A ce stade de développement, l’Acacia mangium a une forme 
pyramidale élancée et présente une structure simple entièrement 
hiérarchisée autour du tronc. L’Acacia mangium exprime son 
unité architecturale composée par 4 catégories d’axes (tab. 3-8). 
Le jeune arbre présente un tronc orthotrope à croissance 
continue et des branches orthotropes se développant de manière 
rythmique. Ce type de développement est très proche du modèle 
architectural d’Attims avec une ramification rythmique. 
 
 
Tableau 3-8 : Caractéristiques des différentes catégories d’axes chez Acacia mangium. 
 Tronc  Branches  Rameaux Ramilles 
Direction de croissance Orthotrope Orthotrope  Orthotrope Orthotrope 
Croissance Continue Continue Continue Continue  
Phyllotaxie Alterne spiralée Alterne spiralée Alterne spiralée Alterne spiralée
Ramification Immédiate Immédiate Immédiate  Non ramifié 
Durée de vie Longue Longue Moyenne Courte 















































Planche 3-6 : Architecture de l’A. mangium : la variabilité architecturale du jeune arbre.
Figure 1: Formes observées chez les arbres âgés de 2 ans en situation agroforestière.
Figure 2 : Formes d’arbres âgés d’environ 3 ans en conditions (A) arbre isolé, (B) arbre en plantation dense situé au milieu de la 
parcelle ou (C) en périphérie de parcelle. # = mortalité d’apex.
Figure 3 : Réponses morphologiques suite à la section de la partie terminale de l’axe. Développement d’1 (A et B) ou de 2 rameaux 
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3.1.2.4 Variabilités architecturales 
- Variations de la forme liées aux génotypes 
Les arbres âgés de 1 an montrent très peu de variabilité dans leur architecture. Par contre, 
ceux âgés de 2 et 3 ans peuvent avoir des formes variées. Le développement de réitérats 
séquentiels apparaît très tôt chez cette espèce sans qu’il y ait de traumatisme (pl. 3-6, fig. 1) 
Ces réitérats s’identifient nettement des branches séquentielles par leur direction de croissance 
verticale et leur degré de ramification plus élevé. 
 
- Variations liées aux conditions de plantation 
Isolés, les Acacias sont de petite taille et leur couronne est de forme arrondie (pl. 3-6, fig. 
2A). En plantation dense (1*1 m), ils ont un port très élancé, des branches de faible longueur 
et diamètre. Seul le tiers supérieur de la couronne est vivant (pl. 3-6, fig. 2B). Les arbres 
situés en bordure de cette plantation dense ont une couronne dissymétrique (pl. 3-6, fig. 2C). 
Cette dissymétrie concerne non seulement la longueur, le diamètre et le degré de ramification 
des banches mais aussi le nombre de feuilles sur les axes. 
Ainsi, selon les conditions environnementales et culturales, les couronnes d’Acacias ont des 
formes différentes tout en gardant un mode de développement identique. 
 
- Variations liées à un traumatisme 
Suite à un traumatisme subit au niveau de l’axe principal des réitérats se développent (pl. 3-6, 
fig. 3). La poursuite de la croissance se fait en général par plus de 2 réitérats. Si, après la 
mortalité de l’apex, la poursuite de la croissance est réalisée par un seul relais au niveau du 
nœud immédiatement au-dessous de la mortalité (pl. 3-6, fig. 3A, B) alors ce relais forme une 
continuité avec l’axe porteur et le traumatisme passera inaperçu quelques années plus tard. 
Deux relais (voire plus) peuvent aussi se développer (pl. 3-6, fig. 3C) ce qui provoque la 















Planche 3-7 : Architecture de l’A. mangium : l’expression de la sexualité.
Figure1: Inflorescences à l’aisselle des préfeuilles α et β et maturation jusqu’aux infrutescences. (A) développement de 4 
inflorescences à l’aisselle des préfeuilles, (B) développement de 2 inflorescences et d’un rameau immédiat, (C) différents degrés de 
maturation des inflorescences, (D) fleurs de l’inflorescence, (E) jeune infrutescence présentant des gousses vertes entremêlées et (F) 
déhiscence des infrutescences matures et libération des graines.
Figure2 : Position et degré de maturation des inflorescences et des infrutescences (A) branche en position médiane et (B) branche en 
position basale dans la couronne.
Figure 3 : Position et degré d’épanouissement des inflorescences et des infrutescencs au niveau de la couronne de l’arbre en vue de 
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3.1.3 L’arbre adulte : édification de la cime 
3.1.3.1 Expression de la sexualité 
- Au niveau du nœud 
Dans la majorité des cas, 2 inflorescences se développent à l’aisselle des préfeuilles α et β. 
Ceci signifie que les inflorescences se développent à la base des rameaux d’ordre supérieur. Il 
n’est pas rare de voir 4 inflorescences (pl. 3-7, fig. 1) et très rarement 6 se développer sur le 
même nœud.  
 
 - Au niveau des axes 
Les inflorescences se développent simultanément sur les différentes catégories d’axes (pl. 3-7, 
fig. 2A, 2B). La zone portant les inflorescences est très étendue et ces dernières se 
développent simultanément avec les rameaux d’ordre supérieur. 
Les axes d’ordre ultimes, de petit diamètre, qui portent des inflorescences ont une durée de 
vie courte correspondant à la période de maturité des fruits (pl. 3-7, fig. 1E, 1F).  
 
- Au niveau de la couronne 
Les inflorescences sont situées dans la partie médiane et basse de la couronne. La partie haute 
de l’axe principal ne porte pas d’inflorescence (pl. 3-7, fig. 3A, 3B). Les inflorescences 
apparaissent sur les axes d’ordre 2, 3 et 4. Ainsi sur l’ensemble des couronnes, un gradient net 
de maturité s’observe avec la présence de fruits matures à la base, de jeunes fruits dans la 
partie médiane et de fleurs dans la partie supérieure de la couronne (pl. 3-7, fig. 3A, 3B).  
 
Planche 3-8 : Architecture de l’A. mangium : les arbres adultes âgés de 5-6 ans.
Figure 1 : Ramification différée au niveau du nœud. Le rameau différé prend naissance soit (A) au niveau du bourgeon surnuméraire 
situé entre la cicatrice foliaire et la cicatrice de l’axe immédiat tombé soit (B) à l’aisselle des préfeuiles α et β. (C) Détail de la base 
d’un rameau différé. 
Figure 2 : Les rameaux différés se développent au niveau d’un nœud sans (A) ou avec un rameau immédiat (B).r.i. = rameau 
immédiat, r.t. = rameau tardif.
Figure 3 : Morphologie des branches basses .(A) mort (#) des axes immédiats et de quelques rameaux tardifs sur des axes d’ordre 3, 
(B) mort de tous les rameaux tardifs sur l’axe d’ordre 2 et (C) mort de tous les rameaux immédiats et tardifs. 
Figure 4 : A. mangium âgé de 5-6 ans avec la présence de rameaux différés sur les branches basses (A) et le développement d’une 
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3.1.3.2 Manifestation de la ramification tardive 
- Modalité de développement 
Les rameaux différés prennent naissance soit au niveau du bourgeon surnuméraire situé entre 
la cicatrice du petit axe élagué et la cicatrice foliaire (pl. 3-8, fig. 1A) soit à l’aisselle des 
préfeuilles α et β (pl. 3-8, fig. 1B). Ces derniers sont reconnaissables sur les branches basses 
horizontales à obliques par leur direction de croissance verticale, un diamètre plus petit et une 
couleur d’écorce plus claire en comparaison à l’axe porteur ou aux rameaux de même ordre à 
développement immédiat (pl. 3-8, fig. 1C, 2A, 2B).  
Ces rameaux tardifs, se développent sur les axes lorsque ces derniers présentent de 
nombreuses mortalités. Ces derniers ne se développent pas suite à un traumatisme ou à un 
changement de conditions lumineuses mais font partie intégrante de la séquence de 
développement de l’Acacia. L’apparition des rameaux à développement différé, sur la partie 
supérieure de la branche porteuse (pl. 3-8, fig.4), se réalise pour tous les Acacias observés 
sans exception. Ces rejets commencent à se développer lorsque la branche est âgée d’environ 
3 ans et quelles que soient les conditions lumineuses.  
Avec la croissance, les rameaux différés se ramifient et s’affaissent sous leur propre poids. Au 
cours du vieillissement ces derniers dépérissent. Il ne restera au final que des axes secs qui 
persistent de nombreuses années sur le tronc. 
 
- Répartition des rameaux différés sur les branches basses 
Les rameaux différés se développent principalement sur les axes d’ordre 2 et 3 situés dans la 
partie basale de la couronne. Un gradient de taille est visible, sur ces axes, avec les rameaux 
différés les plus longs dans la partie proximale et les plus courts dans la partie distale (pl. 3-8, 
fig. 4A). Aussi, les rameaux différés peuvent se développer simultanément au niveau de la 
partie médiane des branches et des rameaux d’ordre 3. Ils viennent en remplacement des 
rameaux d’ordre 3 et 4. Lorsque les branches et les axes d’ordre 3 et 4 sont secs, les rameaux 
tardifs persistent pendant un certain temps et renforcent le caractère « feuillage persistant » de 
l’Acacia mangium. 
 
Planche 3-9 : Séquence de développement de l’Acacia mangium.
A : Jeune arbre monopodial à phyllotaxie spiralée et à croissance continue, portant les première branches.
B : Jeune arbre caractérisé par 2 ordres de ramification.
C : Arbre adulte caractérisé par 3 ordres de ramification. L’arbre exprime son unité architecturale.
D : Edification de la cime : la partie basale de la couronne possède des branches peu ramifiées et mortes ; puis au-dessus les branches 
horizontales ont de nombreux rameaux différés sur la partie supérieur des axes d’ordre 2 et 3 ; la partie médiane de la couronne est 
caractérisée par des branches obliques ramifiées jusqu’à l’ordre 4 ; et dans la partie haute de la couronne apparaît la première fourche 
permettant l’ouverture de la cime, début de la métamorphose architecturale.
A B C D
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3.1.3.3 Ouverture de la cime 
L’axe principal de l’Acacia poursuit son développement en initiant des entre-nœuds longs. 
Les branches ramifiées vieillissantes du bas de la couronne, envahies par les rameaux différés, 
meurent et persistent sur le tronc pendant une longue période (pl. 3-8, fig. 5C). L’élagage naturel 
des axes d’ordre 2 chez l’Acacia mangium est rare.  
Agés de 5-6 ans, le tronc unique (pl. 3-8, fig. 5A) des Acacias forme une fourche (pl. 3-8, fig. 
5B). Celle-ci est constituée de 2 axes équivalents ayant une origine différente. L’un d’eux est 
la continuité du tronc, tandis que l’autre est issu du redressement d’une branche à 
développement immédiat. Tout comme le tronc, cette branche latérale à une direction de 
croissance verticale. La ramification, rythmique, se fait au même niveau sur les 2 axes de la 
fourche. Cette branche latérale dont le développement est similaire à celui du tronc est un 
complexe réitéré total immédiat. Le sommet de la couronne de l’arbre s’arrondie.  
 
3.1.4 Séquence de développement de l’Acacia mangium  
L’Acacia mangium montre un tronc orthotrope, monopodial, à phyllotaxie alterne spiralée et à 
croissance continue (pl. 3-9). Il met en place des branches à développement immédiat qui 
vont se complexifier par une augmentation des catégories d’axes au cours de la croissance. 
Les branches, tout comme le tronc, ont un développement orthotrope, monopodial et à 
phyllotaxie alterne spiralée. La répartition de branches, potentiellement continue, se réalise de 
manière rythmique le long des axes porteurs par phénomène d’élagage naturel des petits axes 
immédiats. Au fur et à mesure de la croissance, les branches les plus âgées s’affaissent et 
perdent de la vigueur. Il apparaît alors des rameaux différés orientés verticalement sur la face 
supérieure des branches basses. La partie médiane de la couronne est caractérisée par des 
branches obliques constituées de 3 catégories d’axes (A3, A4 et A5). La partie terminale de 


























































y = 58.98x + 54.573
R² = 0.9506
Planche 3-10 : Caractéristiques de l’axe principal (A1) chez Acacia mangium.
Figure 1: Relation entre la hauteur totale et le diamètre à la base d’arbres âgés de 1 à 4.5 ans mesurés en 2003 et 2004.
Figure 2 : Hauteur totale des arbres, plantés en avril 2002 (lot 1) et en juin 2002 (lot 2), d’octobre 2002 à avril 2004 (A) et taux 
d’accroissement en longueur pour des périodes de 6 mois pour chacun des 2 lots. Les comparaisons des distributions sont 
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3.2 Modalités de croissance et de ramification  
3.2.1 Hauteur totale, diamètre à la base et nombre de branches du tronc 
Les Acacias âgés de 1an à 4.5 ans, mesurés en 2003 et 2004, ont une très forte augmentation 
de leur dimension (tab. 3-9 et pl. 3-10, fig. 1). Les différentes populations mesurées sur 2 
années consécutives pour un même âge donné sont statistiquement de hauteur totale et de 
diamètre à la base différents (tab. 3-9). Les arbres mesurés en 2003 sont significativement 
plus petits que ceux mesurés en 2004. Les arbres âgés de 1 an se distinguent par un diamètre 
basal significativement plus gros en 2004 comparé à 2003 alors que chez les arbres âgés de 2 
ans aucune différence significative n’apparaît. La relation entre la hauteur totale et le diamètre 
à la base (pl. 3-10, fig. 1) s’organise entre chacune des différentes populations de manière 
linéaire avec un coefficient de corrélation de 0.95 (P<0.0001).  
 
Tableau 3-9 : Caractéristiques des axes principaux d’Acacia mangium en terme de hauteur totale en 
cm (± IC 5%), diamètre à la base en cm (± IC 5%), nombre d’axe d’ordre 2 (± IC 5%) et hauteur de la 
première branche en cm (± IC 5%). Les comparaisons des distributions, réalisées par le test de Mann-
Withney-Wilcoxon, sont représentées par les lettres a, b, c, d, e, f, g. Pour une même caractéristique, 
lorsque la lettre change d’une population à l’autre, les distributions correspondantes sont 
significativement différentes au seuil de 95%. E = Effectif, H = Hauteur, D = Diamètre, N = Nombre, 
* Les branches ont été élaguées mécaniquement. ** Le nombre de branches des arbres âgés de 4.5 ans 
a été indiqué pour les 3 arbres. 
 E H. totale (cm) D. basal (cm) N. d’A2 H. du 1ère A2 (cm) 
1 an (2003) 20 136.92 ± 6.81a 1.40 ± 0.08a 6.55 ± 1.05a 32.30 ± 10.78a 
1 an (2004) 20 170.26 ± 4.04b 1.82 ± 0.05b 5.6 ± 1.11b 68.91 ± 7.41b 
22 mois (2003) 10 225.55 ± 23.78c 3.17 ± 0.48c 16.5 ± 2.83c 40.07 ± 15.21a 
2 ans (2003) 10 417.54 ± 50.30d 8.12 ± 0.84d 37.3 ± 5.78d 30.77 ± 7.96a 
2 ans (2004) 10 543.4 ± 32.34e 8.56 ± 0.64d 29.5 ± 4.78e * 68.25 ± 11.72b * 
3 ans (2004) 5 958 ± 44f 12.9 ± 2.2e - - 
4.5 ans (2003) 3 1216.33 ± 205.7g 14.11 ± 3.5e (82, 48, 49) ** 142.96 ± 19.16c * 
 
Le nombre total de branches augmente de manière significative avec l’âge de l’arbre (Tab. 3-
9). Pour un âge donné, 1 an et 2 ans, les arbres décrits en 2003 ont significativement plus de 
branches que les arbres décrits en 2004. Toutefois, quelques arbres de 2 ans décrits en 2004 
ont subit de l’élagage mécanique tout comme ceux de 4.5 ans.  
 
3.2.2 Comparaison de l’allongement des axes en fonction de la saison de plantation 
Les arbres du lot 1 (plantés en fin de saison des pluies) ont une hauteur totale 
significativement plus grande comparée aux arbres du lot 2 (plantés en début de saison sèche) 
Planche 3-11: Emission et allongement des entre-nœuds et rapport de rythme chez Acacia mangium.
Figure 1: Taux d’extension moyen (± IC 5%) du nœud pour l’axe principal des arbres âgés de 1.5 ans et les branches pour les arbres 
âgés de 1.5 ans et 3 ans.
Figure 2 : Nombre d’entre-nœuds moyen (± IC 5%) cumulé au cours de la période de 45 jours pour l’axe principal des arbres âgés de 
1.5 ans et les axes d’ordre 2 pour les arbres âgés de 1.5 ans et 3 ans.
Figure 3 : Durée d’extension moyen (± IC 5%) et longueur moyenne (± IC 5%) de l’entre-nœud pour l’axe principal des arbres âgés 
de 1.5 ans et les axes d’ordre 2 pour les arbres âgés de 1.5 ans et 3 ans.
Figure 4 : Corrélation entre le nombre de nœuds des axes latéraux (ordre n) et le nombre de nœuds de leur axe porteur (ordre n-1) 
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selon les différentes périodes de mesure (pl. 3-10, fig. 2A). Le taux de croissance durant 
chacun des 6 mois (d’octobre 2002 à avril 2003 et d’avril 2003 à octobre 2003) est 
significativement plus élevé pour les arbres du lot 1 comparé aux arbres du lot 2 (pl. 3-10, fig. 
2B). Aucune différence significative n’apparaît pour la dernière période de mesure d’octobre 
2003 à avril 2004.  
 
3.2.3 Emission et allongement des entre-nœuds selon différentes catégories d’axes et l’âge des 
arbres  
Le taux d’extension des entre-nœuds de l’axe principal des arbres de 1.5 ans atteint un 
maximum moyen de 2.5 mm par jour (pl. 3-11, fig. 1). Ce taux est supérieur en comparaison 
aux branches des arbres âgés de 1.5 ans et de 3 ans avec respectivement un taux d’extension 
de 1 mm et 0.4 mm par jour. 
La durée d’extension des entre-nœuds en fonction de la longueur finale des entre-nœuds varie 
significativement entre les types d’axes et l’âge de l’arbre (pl. 3-11, fig.2). Les entre-nœuds 
de l’axe principal, ayant une longueur moyenne de 4 cm, mettent 33 jours en moyenne pour 
s’allonger. Les entre-nœuds des branches des arbres âgés de 1.5 ans, de longueur moyenne de 
2.2 cm, ont une durée d’extension moyenne de 35 jours. Les entre-nœuds des branches des 
arbres de 3 ans ont une longueur de 1.4 cm et un taux d’extension moyen de 23 jours. 
Sur toute la durée de l’étude (45 jours) le nombre total de nœuds mis en place est 
significativement plus élevé pour l’axe principal que sur les branches des arbres âgés de 1.5 
ans et de 3 ans avec respectivement 11, 6 et 2 nœuds (pl. 3-11, fig. 3).  
 
3.2.4 Rapport de rythme entre le tronc, les branches et les rameaux 
Quel que soit l’ordre de ramification de l’axe considéré et l’âge de l’arbre, le nombre de 
nœuds de l’axe est corrélé positivement au nombre de nœuds de l’axe porteur au-dessus de 
son insertion (pl. 3-11, fig. 4). Les branches situées dans la partie haute de la couronne ont un 
nombre d’entre-nœuds proche de celui de l’axe porteur au-dessus de l’insertion avec le nuage 
de point proche de la droite y=x. Dans la partie distale des axes porteurs, la mise en place de 
nouveaux nœuds se fait au même rythme sur tous les axes d’un même arbre. Dans la partie 
médiane et basale de l’axe principal, les écarts entre le nombre de nœuds des axes portés et 
celui de l’axe porteur s’accentuent. Avec l’augmentation du degré de ramification, axes 
d’ordre 2, 3 et 4, le rapport de rythme entre l’axe porteur et porté est similaire avec le nuage 
de points plus centré autour de la droite y=x (pl. 3-11, fig. 4B, C, D).  
Planche 3-12 : Nombres d’entre-nœuds des différentes catégories d’axes chez Acacia mangium.
Figure 1 : Fonction cumulative du nombre de nœuds pour les axes d’ordre 2 horizontaux (A2H), obliques (A2O) et verticaux (A2V) 
chez les arbres âgés de 2 ans.
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3.2.5 Nombre et longueur moyenne des entre-nœuds des différentes catégories d’axes selon 
l’âge des arbres 
L’axe principal des arbres âgés de 1 an est constitué en moyenne de 52 et 56 entre-nœuds 
respectivement pour l’année 2003 et 2004 (tab. 3-10). Agé de 2 ans, le nombre moyen 
d’entre-nœuds augmente de plus du double (tab. 3-10). A 4.5 ans l’axe principal est 
caractérisé par 258 entre-nœuds en moyenne pour les 3 arbres mesurés. Les branches d’ordre 
2 chez l’Acacia âgé de 2 ans (en 2004) situées en position basale (A2B) et médiane (A2M) de 
la couronne ont un nombre d’entre-nœuds similaire. Celles-ci sont caractérisées par un 
minimum de 37-38 entre-nœuds et un maximum de 62-63 entre-nœuds (pl. 3-12, fig. 1). Les 
branches situées dans la partie haute de la couronne (A2S), en croissance, ont un minimum de 
17 entre-nœuds et un maximum de 33 entre-nœuds lors de la date de mesure. Une 
décroissance très nette du nombre d’entre-nœuds apparaît avec l’augmentation du degré de 
ramification chez les arbres de 4.5 ans (pl. 3-12, fig. 2).  
 
 
Tableau 3-10 : Caractéristiques des axes principaux d’Acacia mangium en terme de nombre d’entre-
nœuds (± IC 5%), longueur des entre-nœuds en cm (± IC 5%), longueur des entre-nœuds non ramifié 
en cm (± IC 5%) et longueur des entre-nœuds ramifiés en cm (± IC 5%). Les comparaisons des 
distributions, réalisées par le test de Mann-Withney-Wilcoxon, sont représentées par les lettres a, b, c, 
d, e, x et y. Pour une même caractéristique, lorsque la lettre change d’une population à l’autre, les 
distributions correspondantes sont significativement différentes au seuil de 95%. E = Effectif, EN = 
entre-nœuds, L. EN = Longueur des entre-nœuds. 
 E Nombre EN L. EN (cm) L. EN non ramifié (cm) 
L. EN ramifié 
(cm) 
1 an (2003) 20 52.5 ± 4.2 a 2.8 ± 0.09 a 2.76 ± 0.1 a(y) 3.67 ± 0.24 a(x) 
1 an (2004) 20 56.1 ± 4.0 a 3.09 ± 0.08 b 2.99 ± 0.08 b(y) 3.96 ± 0.13 b(x) 
22 mois (2003) 10 68.4 ±12.8 b 2.96 ± 0.12 a 2.75 ± 0.12 a(y) 3.63 ± 0.22 a(x) 
2 ans (2003) 10 130.9 ± 14.2 c 3.46 ± 0.09 c 3.36 ± 0.11 c(y) 3.75 ± 0.16 a(x) 
2 ans (2004) 10 159.8 ± 15.4 d 3.66 ± 0.06 d 3.60 ± 0.07 d(y) 3.92 ± 0.11 b(x) 
4.5 ans (2003) 3 285.6 ± 14.7 e 4.28 ± 0.09 e 3.09 ± 0.08 b(y) 4.38 ± 0.18 c(x) 
 
 
La longueur moyenne des entre-nœuds de l’axe principal augmente significativement en 
fonction de l’âge de l’arbre (tab. 3-10). Les longueurs moyennes des entre-nœuds des nœuds 













Planche 3-13 : La longueur des entre-nœuds successifs et caractérisation de l’hypopodium chez Acacia mangium.
Figure 1: (A) Longueur moyenne des entre-nœuds (les intervalles de confiances n’ont pas été représentés par soucis de lisibilité) 
selon le rang du nœud depuis la base de l’axe principal chez les arbres âgés de 1 et 2 ans, mesuré en 2003 et 2004 et (B) Longueur 
moyenne des entre-nœuds pour les 3 individus de 4.5 ans.
Figure 2 : Longueur cumulée des entre-nœuds de l’axe principal et de quelques branches (A2) d’un arbre âgé de 2 ans.
Figure 3 : Longueur des entre-nœuds pour des branches au sommet (A2V), médianes (A2O) et à la base (A2H) de la couronne et un 
axe d’ordre 3 selon le rang du nœud depuis la base de l’axe. 
Figure 4 : Longueur moyenne (± IC5 %) du 1er entre-noeud et du 2ème entre-nœud (A) à la base des axes d’ordre 2 pour les arbres 
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3.2.6 Longueur des entre-nœuds successifs des différentes catégories d’axes  
La longueur des entre-nœuds successifs depuis la base de l’axe des arbres âgés de 1 an a un 
profil différent selon que les arbres aient été mesurés en 2003 ou 2004. Les arbres de 2003 
sont caractérisés par une diminution de la longueur des entre-nœuds au niveau du premier 
tiers de l’axe, tandis que les arbres de 2004 ont une augmentation progressive de la longueur 
des entre-nœuds jusqu’ à ce que celle-ci se stabilise (pl. 3-13, fig. 1A). La longueur des entre-
nœuds successifs de l’axe principal des arbres âgés de 2 ans, mesurés en 2003 et 2004, fluctue 
de 3 à 5 centimètres (pl. 3-13, fig. 1A). Pour les 3 arbres de 4.5 ans, les fluctuations de la 
longueur des entre-nœuds sont plus prononcées entre 2 et 8 centimètres (pl. 3-13, fig. 1B).  
Pour un arbre âgé de 2 ans, la représentation de la longueur cumulée des entre-nœuds en 
fonction de leur rang depuis la première branche jusqu’au sommet de l’axe, montre une 
courbe à pente constante caractérisant une croissance continue (pl. 3-13, fig. 2). Les courbes 
de longueur cumulée des entre-nœuds de quelques branches montrent que la première moitié 
suit la même pente que celle du tronc puis les courbes s’infléchissent. Ceci correspond à une 
diminution de la taille des entre-nœuds sur les branches et/ou à une réduction du rythme 
d’émission des entre-noeuds. Les longueurs des entre-nœuds successifs des branches et des 
rameaux (A3) diminuent progressivement de la base au sommet (pl. 3-13, fig. 3). La longueur 
des entre-nœuds successifs oscille de manière synchrone sur les 10 premiers entre-nœuds puis 
diminue progressivement en fonction du rang du nœud. Le premier entre-nœud est toujours 
long (il correspond à l’hypopodium apparent) puis le deuxième entre-nœud est 
significativement plus petit, le troisième nœud est significativement plus long que le 
précédent et ainsi de suite (pl. 3-13, fig. 3).  
La longueur du premier entre-nœud des branches (pl. 3-13, fig. 4A) pour les arbres de 1 et 2 
ans augmente progressivement, de 2 cm jusqu'à 16 cm en moyenne, en fonction du rang du 
nœud porteur depuis la base du tronc jusqu’au sommet (pl. 3-13, fig. 4B, C). C’est à dire que 
plus la branche est située haut dans la couronne plus son premier entre-nœud est long et 
inversement. Par contre, la longueur du deuxième nœud juste après l’hypopodium est 
significativement plus faible et fluctue très peu (pl. 3-13, fig. 4B).  
Planche 3-14 : Caractéristiques des axes d’ordre 2 chez Acacia mangium.
Figure 1: Distribution de la longueur totale (A) et du diamètre à la base (B) des axes d’ordre 2 pour les arbres âgés de 1, 2 et 4.5 ans
mesurés en 2003. Les comparaisons des distributions sont représentées par les lettres a, b, c. Lorsque la lettre change alors les 
distributions sont significativement différentes au seuil de 95%.
Figure 2 : (A) Longueur moyenne (± IC5 %) et (B) diamètre moyen à la base (± IC 5%)  des axes d’ordre 2 selon le rang du nœud 
depuis la base de l’axe principal pour les arbres âgés de 1 et 2 ans en 2003.
Figure 3 :  (A) Nombre moyen (± IC 5%) d’axes d’ordre 3 portés par les axes d’ordre 2 selon le rang du nœud depuis la base de l’axe 
principal et (B) évolution de l’angle d’insertion moyen (± IC 5%) des axes d’ordre 2 selon le rang du nœud depuis la base de l’axe 






















M=35.09 ± 2.32 (a)
E=361
M=91.49 ± 4.83 (b)
E=170
M=177.42 ± 11.76 (c)
E=171
















1 4 7 1013 161922 25283134 374043 4649
Rang du noeud depuis la base Rang du noeud depuis la base



















































































































1 4 7 1013161922252831343740434649
1 an (2003)
2 ans (2003)
Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 67
3.2.7 Longueur totale, diamètre à la base et nombre de branches des axes d’ordre 2 en 
fonction de l’âge des arbres. 
La longueur des axes d’ordre 2 augmente de manière significative avec l’âge des arbres (pl. 3-
14, fig. 1A). Le même profil se dégage pour les diamètres à la base avec une augmentation 
significative de celui-ci avec l’âge des arbres (pl. 3-14, fig. 2B). La longueur et le diamètre à 
la base des branches ont avec l’âge croissant des arbres des distributions plus étalées.  
L’étude des axes d’ordre 2 pour un même âge donné et selon le rang du nœud depuis la base 
jusqu'à la partie terminale de l’axe principal montre des variations des longueurs et des 
diamètres à la base (pl. 3-14, fig. 2A et 2B). Chez les arbres âgés de 1 an, la longueur des 
branches diminue en fonction du rang du nœud. Agé de 2 ans, le profil des longueurs des axes 
d’ordre 2 montre une augmentation progressive de celles-ci jusque dans la partie médiane de 
l’axe principal et une diminution progressive dans la deuxième moitié de l’axe (pl. 3-14, fig. 
2A). Le diamètre à la base des axes d’ordre 2 a un profil similaire que celui des longueurs (pl. 
3-14, fig. 2B). Pour les arbres âgés de 2 ans, où les axes d’ordre 3 se sont développés, le 
nombre total de ces derniers en fonction de l’axe d’ordre 2 et selon le rang du nœud augmente 
dans la première moitié de l’axe porteur puis diminue dans la partie terminale de l’axe porteur 
(pl. 3-14, fig. 3A). Ce sont les branches médianes qui sont les plus ramifiées. 
L’angle d’insertion des branches sur l’axe principal des arbres âgés de 1 et 2 ans augmente 
avec l’âge de la branche (pl. 3-14, fig. 3B). Les branches à la base de l’axe principal ont un 
angle d’insertion plus grand par rapport à l’axe porteur par rapport aux branches situées dans 
la partie terminale de l’axe. 
 
Planche 3-15 : Modalités de ramification de l’axe principal des Acacia mangium âgés de 2 ans.
Figure 1: (A) Pourcentage de rameaux immédiats, bourgeons nus latents et bourgeons nus initiés en 45 jours pour les axes principaux 
des arbres âgés de 1.5 ans et les axes d’ordre 2 des arbres âgés de 1.5 ans et 3 ans. (B) Rapport entre le nombre d’axes immédiats et 
le nombre total d’entre-nœuds pour les axes principaux des arbres âgés de 1.5 ans et les axes d’ordre 2 des arbres âgés de 1.5 ans et 3 
ans.


























1 9 17 25 33 41 49 57 65 73 81
rameau immédiat













A1 (1.5 y) A2 (1.5 y) A2 (3 y)










A1 (1.5 y) A2 (1.5 y) A2 (3 y)
moyenne du taux
d'extension de l' EN
nombre total de petits
axes immédiats sur le
nombre total de noeud
Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 68
3.2.8 Ramification à développement immédiat 
La probabilité d’observer un petit axe immédiat sur la partie terminale de la pousse est de 
78%, 10% et 0% respectivement pour l’axe principal des arbres âgés de 1.5 ans et les 
branches des arbres âgés de 1.5 ans et de 3 ans (pl. 3-15, fig. 1A). Sur l’axe principal des 
arbres âgés de 1.5 ans, les méristèmes, situés dans la partie apicale développent un petit axe 
immédiat. Tandis que pour les branches des arbres de 1.5 ans, seule une partie des méristèmes 
se développent en petits axes immédiats, les autres restent latents. Les branches basales des 
arbres de 3 ans ne portent pas de rameaux immédiats dans leur partie distale. 
Le rapport du nombre de petits axes immédiats sur le nombre total de nœuds décroît fortement 
en fonction des catégories d’axes et de l’âge de l’arbre (pl. 3-15, fig. 1B). Cette décroissance 
se fait en parallèle avec la diminution du taux moyen d’extension du nœud (pl. 3-15, fig. 1B).  
 
3.2.9 Organisation de la ramification immédiate 
- Axe principal des arbres âgés de 2 ans 
La fonction d’auto-corrélation calculée pour la ramification, sur l’ensemble des axes 
principaux de 10 arbres âgés de 2 ans, est caractérisée par une alternance de zones ramifiées 
avec une période d’environ 17 nœuds qui s’amortissent progressivement avec l’augmentation 
du décalage (pl. 3-15, fig. 2). Ainsi, une régularité dans l’alternance des zones ramifiées et 
non ramifié s’observe.  
La répartition des branches le long de l’axe principal des arbres âgés de 2 ans peut se 
modéliser par une semi-chaîne de Markov cachée constituée de quatre états A, B, C et D (pl. 
3-16, fig. 1). L’état A représente la zone à bourgeons nus avec une probabilité d’observation 
de 100%. La moyenne de la loi d’occupation associée est de 7 nœuds. L’état B correspond à 
la partie à petits axes immédiats avec un mélange d’observations de 80% de petits axes 
immédiats et 20% de bourgeons nus. La moyenne de la loi d’occupation associée est de 9 
nœuds. L’état C correspond à la zone non ramifiée avec un mélange d’observation de 94% de 
petits axes immédiats élagués (nœuds vides) et 6% de nœuds ramifiés. La moyenne de la loi 
d’occupation associée est de 12 nœuds. L’état D correspond à la zone ramifiée avec un 
mélange d’observation de 73% de branches et 27% de nœuds vides. La moyenne de la loi 
d’occupation associée est de 4 nœuds.  
A partir de l’état A la transition s’effectue systématiquement vers l’état B avec une probabilité 
de pAB = 1.00. A partir de l’état B les transitions s’effectuent préférentiellement vers l’état C 





















Planche 3-16 : Modélisation de l’organisation des rameaux le long de l’axe principal chez A. mangium de 2 ans.
Figure 1: Semi-chaîne de Markov cachée estimée à partir des séquences de ramification mesurées sur les 10 troncs des arbres de 2 
ans. Le temps de séjour est indiqué pour chaque état (A, B, C et D). 
Figure 2 : (A) Temps de retour pour l’observation rameau immédiat, (B) temps de séjour pour l’observation rameau immédiat et (C) 
temps de retour pour l’observation immédiat élagué. Obs. = valeurs observées à partir des données, théo. = valeurs théoriques 
calculées à partir du modèle estimé, M = moyenne, ET = écart type et V = variance.
Figure 3 : Distribution de la longueur des entre-nœuds selon les 4 états.
Figure 4 : Ajustements des probabilités d’observation des différents évènements en fonction du rang du nœud porteur. Obs. = valeurs 
observées à partir des données, théo. = valeurs théoriques calculées à partir du modèle estimé. Les effectifs des nœuds présents pour 
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induisent une alternance systématique entre l’état C et l’état D (pCD = 1.00 et pDC = 1.00) qui 
forment ainsi une unique classe récurrente.  
Le temps de retour pour l’observation « rameau immédiat » montre un pic pour la valeur 1 qui 
souligne le caractère agrégé de la ramification au niveau d’un étage (pl. 3-16, fig. 2A). Au 
sein d’un étage, le nombre de branches successives est en moyenne de 2.1 ± 1.7 (pl. 3-16, fig. 
2B). Le nombre de nœuds sans rameaux successifs est en moyenne de 6. 1 ± 4.9 (pl. 3-16, fig. 
2C). 
La longueur moyenne des entre-nœuds pour chaque état révèle aucune variation pour les état 
B, C et D, tandis que les entre-noeuds de l’état A sont significativement plus courts car la 
zone est en croissance (pl. 4-16, fig. 3). 
 
Le modèle (semi-chaîne de Markov caché) traduit correctement les proportions globales des 
états 0, 1, 2 et 3 ce qui se traduit par un bon ajustement entre les valeurs observées et les 
valeurs théoriques du point de vue intensité (pl. 4-16, fig. 4). 
 
- Branches des arbres âgés de 4.5 ans 
Pour les 3 arbres de 4.5 ans décrits, un total de 20 branches a été sélectionné pour l’analyse 
des modalités de ramification. Sur l’ensemble de ces 20 axes décrit depuis la base jusqu’au 
sommet la représentation des probabilités d’observation des nœuds souligne une légère 
alternance de zones ramifiées et non ramifiées (pl. 3-17, fig. 1). La partie apicale des axes 
d’ordre 2 est caractérisée par un mélange de bourgeons nus et de petits axes immédiats 
élagués.  
Le temps de retour pour l’observation « rameau immédiat » montre un pic pour la valeur 1 qui 
souligne le caractère agrégé de la ramification au niveau d’un étage (pl. 3-17, fig. 2A). La 
zone ramifiée des branches est plus courte que celle des axes principaux avec 1.5 ± 1 entre-
noeuds en moyenne (pl. 3-17, fig. 2B) et le temps de retour est plus long. Le nombre de 
nœuds vides (immédiats avortés) successif est en moyenne de 7.9 ± 6.9 (pl. 3-17, fig. 2C). 
L’organisation de la ramification chez les branches est moins marqué que chez le tronc  
 
Planche 3-17 : Modélisation de l’organisation des rameaux le long des branches chez Acacia mangium.
Figure 1: Probabilités d’observation des différentes productions axillaires, (0) bourgeon nu, (1) petit axe immédiat, (2) rameau 
immédiat et (3) petit axe immédiat élagué, en fonction du rang du nœud depuis la base des axes d’ordre 2 des arbres de 4.5 ans. Les 
effectifs des nœuds présents pour chaque rang et à partir duquel sont calculées les probabilités d’observation sont représentés en 
dessous de celles-ci.
Figure 2 : (A) Temps de retour pour l’observation rameau immédiat, (B) temps de séjour pour l’observation rameau immédiat et (C)  
temps de retour pour l’observation immédiat élagué. Obs. = valeurs observées à partir des données, théo. = valeurs théoriques 
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Planche 3-18 : Ramification immédiate et différée sur les branches basses chez Acacia mangium.
Figure 1: Boites à moustaches de (A) la longueur totale, (B) du diamètre moyen à la base et (C) l’écart des diamètres des différents 
types d’axes. Les comparaisons des distributions sont représentées par les lettres a, b et c. Lorsque la lettre change alors les
distributions sont significativement différentes au seuil de 95%.
Figure 2 : Boites à moustaches (A) de l’angle d’insertion, (B) du nombre d’entre-noeud et (C) de la longueur du premier entre-noeud 
des différents types d’axes. Les comparaisons des distributions sont représentées par les lettres a, b, c et d. Lorsque la lettre change 
alors les distributions sont significativement différentes au seuil de 95%.
Figure 3 : Longueur des entre-nœuds successifs selon le rang du nœud depuis la base des rameaux à développement immédiat (A) et 
des rameaux à développement différé (B). 
Figure 4 : Probabilités d’observation des différentes productions axillaires, (0) nœud vide, (A3) axe d’ordre 3 à développement 
immédiat, (R3) axe d’ordre 3 à développement différé et (A3+R3) axe d’ordre 3 à développement immédiat et différé sur le même 
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3.2.10 Ramification différée sur les branches charpentières des arbres âgés de 4.5 ans 
- Comparaison entre rameaux immédiats et rameaux différés 
Les rameaux immédiats d’ordre 3 (A3), des arbres ages de 4.5 ans, ont une longueur totale 
(85.9 ± 46.7 cm) et un diamètre basal (0.88 ± 0.38 cm) significativement plus élevés que les 
rameaux différés d’ordre 3 (R3) avec 45.1 ± 26.1 cm de long et de 0.47 ± 0.17cm de diamètre 
(pl. 3-18, fig. 1A, B). Les rameaux immédiats et les rameaux différés d’ordre 4 
(respectivement A4 et R4) ne présentent pas de différence significative de leur longueur totale 
(38.9 ± 28.9 cm et 31.7 ± 17.1 cm) par contre les R4 ont un diamètre basal significativement 
plus petit que les A4 avec respectivement 0.39 ± 0.12 cm et 0.50 ± 0.19 cm (pl. 3-18, fig. 1A, 
B).  
Les écarts des diamètres des rameaux immédiats (0.11 ± 0.06 cm et 0.12 ± 0.04 cm 
respectivement pour A3 et A4) sont significativement plus élevés comparés aux rameaux 
différés (0.03 ± 0.02 cm et 0.03 ± 0.01 cm respectivement pour R3 et R4) (pl. 3-18, fig. 1C). 
Ces différences de diamètres révèlent que la section transversale basale des rameaux différés 
est circulaire tandis que celle de rameaux immédiats est ovale.  
Les rameaux immédiats ont un angle d’insertion par rapport à l’axe porteur significativement 
plus petit (48.3 ± 13.3° et 43.7 ± 13.9° respectivement pour A3 et A4), comparés aux rameaux 
différés (84.4 ± 16.9° et 91.4 ± 14.5° respectivement pour R3 et R4) (pl. 3-18, fig. 2A). Ces 
derniers sont verticaux tandis que les rameaux immédiats sont obliques. 
Les rameaux immédiats d’ordre 3 ont un nombre d’entre-nœuds (37.7 ± 4.7) significativement 
plus élevé que les R3, A4 et R4 avec respectivement 20.2 ± 12.1, 14.3 ± 13 et 17.5 ± 8.2 
entre-nœuds en moyenne (pl. 3-18, fig. 2B). 
La différence des modalités de développement se traduit par un premier entre-nœud long pour 
les rameaux immédiats (8.8 ± 3.4 cm pour A3 et 5.3 ± 2.1 cm pour A4) et un premier entre-
nœud court pour les rameaux différés (1.6 ± 0.7 cm et 1.5 ± 0.9 cm respectivement pour R3 et 
R4) (pl. 3-18, fig. 2C). 
Les rameaux immédiats d’ordre 3 sont caractérisés par un long premier entre-nœud puis une 
oscillation de la longueur des entre-nœuds sur quelques nœuds avant de décroître 
progressivement (pl. 3-18, fig. 3A). Les rameaux différés ont leurs premiers entre-nœuds 
courts puis leur longueur augmente progressivement jusqu'à atteindre un plateau, où les 
longueurs des entre-nœuds oscillent autour d’une moyenne de 3 cm, puis enfin une 
décroissance de la longueur des entre-nœuds apparaît dans la partie haute de l’axe (pl. 3-18, 
fig. 3B). La partie terminale en croissance n’est pas prise en compte. Les longueurs des entre-
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nœuds successifs depuis la base des rameaux immédiats et des rameaux différés soulignent 
ainsi 2 profils différents. 
 
- Organisation de la ramification différée sur les branches 
Les probabilités d’observation des rameaux différés le long des 17 axes d’ordre 2 ne 
soulignent aucune organisation visible en zones successives. Les rameaux différés se 
développent sur toute la longueur de l’axe avec toutefois une plus forte probabilité 
d’observation dans la première moitié proximale (pl. 3-18, fig. 4). Il est possible d’observer 
quelques rameaux différés sur le même nœud qu’un rameau immédiat. Ceux-ci sont situés au 








Planche 3-19 : Architecture de T. grandis : la plantule et la jeune arbre.
Figure 1: (A) Fruit et (B) graine indurée.
Figure 2 : (A) Germinations avec les 2 cotylédons simples et la première paire de feuille,  (B) jeune plantule caractérisée par une 
évolution de la taille des feuilles et des entre-nœuds.
Figure 3 : Teck âgé d’une année avec le détail de la partie terminale de l’axe (A). Détail de la succession des entre-nœuds foliaires 
avec une réduction de la longueur de ceux-ci (B), Réduction de la taille des entre-nœuds. Les feuilles tombées laissent une grosse 
cicatrice (C). b. = bourrelet, b.f. = base de la feuille, c.f. = cicatrice foliaire, e.n.c. = entre-nœud court, e.n.l. = entre-nœud long, p. = 
pétiole.
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4 Analyse architecturale et quantitative de la croissance et du 
développement de Tectona grandis 
4.1 Architecture et variabilité  
4.1.1 La plantule 
La plantule de Tectona grandis, issue de la germination d’une graine indurée (pl. 3-19, fig. 
1A, 1B), est constituée d’un axe aérien épigé, orthotrope à phyllotaxie opposée-décussée (pl. 
3-19, fig. 2B). Les cotylédons sont simples duveteux, arrondis, à marge lisse (pl. 3-19, fig. 
2A). Les premières feuilles mises en place sont simples, ovales, à marges dentées, acuminées, 
duveteuses, à nervations pennées et non stipulées. Elles sont sessiles et de petite taille. Très 
vite au cours de la croissance, les feuilles deviennent de plus en plus grosses et développent 
un petit pétiole plus ou moins ailé (pl. 3-19, fig. 2B). La plantule présente un gros pivot.  
 
4.1.2 Le jeune arbre : édification du tronc  
L’axe principal (A1), orthotrope, non ramifié, à phyllotaxie opposée-décussée, est composé 
d’une succession de nœuds foliaires séparés par des entre-nœuds de longueur croissante au 
cours du développement. Parallèlement à cette augmentation de la longueur des entre-nœuds, de 
la base au sommet de la tige, les feuilles sont de plus en plus grandes. Durant la première année 
le tronc atteint une hauteur variant de 1 à 2 mètres (pl. 3-19, fig. 3A). La tige, de fort diamètre, 
présente une section quadrangulaire (pl. 3-19, fig. 3B) dans la partie médiane et terminale, qui 
s’estompe progressivement avec la croissance secondaire (croissance radiale par le cambium). 
Un bourrelet entre les 2 feuilles opposées est visible au niveau du noeud (pl. 3-19, fig. 3B). 
L’entre-nœud correspond à la portion d’axe situé entre ces 2 bourrelets. Des zones successives à 
entre-nœuds plus courts indiquent une croissance rythmique (pl. 3-19, fig. 3B, 3C). Cette 
rythmicité est d’autant plus marquée que les arbres ont mis en place un plus grand nombre 
d’entre nœuds. L’unité de croissance est caractérisée par une série d’entre-nœuds courts suivie 
d’une série d’entre-nœuds longs. Chaque unité de croissance est édifiée par le même 
méristème terminal dont l’activité organogénétique est rythmique et indéfinie. Cet arrêt ou 
ralentissement de croissance, indiqué par des entre-nœuds plus courts (pl. 3-19, fig. 3B, 3C), 
coïncide avec le début de la saison sèche. Puis, quelques mois plus tard, à l’issue de la saison 
sèche, l’allongement reprend. Au sommet du tronc, aucun bourgeon écailleux ne s’est formé. 
Deux jeunes feuilles opposées-décussées collées l’une à l’autre protègent le méristème 
Planche 3-20 : Architecture de T. grandis : le jeune arbre ramifié.
Figure 1 : (A) Jeune arbre ramifié de 7-8 ans avec les 3 dernières unités de croissance bien visibles. La couronne est composée de 
branches, rameaux longs et rameaux courts. (B) délimitation de l’unité de croissance par des entre-nœuds courts. e.n.c. = entre-nœuds 
courts, e.n.l. = entre-nœuds longs, r.c. rameau court, r.l. = rameau long, UC = unité de croissance,       = élagage manuel.
Figure 2 : Développement des rameaux courts et des rameaux longs. (A) bourgeon axillaire écailleux, (B)  déploiement des feuilles, 
(C) rameau court et (D) rameau long en cours d’allongement. b.e. = bourgeon écailleux, c.e. = cicatrice d’écaille du bourgeon, c.f. = 
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terminal. Parallèlement à ce ralentissement ou arrêt de croissance un grand nombre de feuilles 
tombent sans toutefois laisser les axes complètement défeuillés. Lors de leur chute, les feuilles 
laissent une cicatrice sur la tige (pl. 3-19, fig. 3C). Avec la croissance radiale de la tige la 
cicatrice foliaire s’estompe. Le teck est une espèce caducifoliée qui perd ses feuilles chaque 
année.  
Durant les premières années de croissance, la tige principale est non ramifiée (pl. 3-19, fig. 4 
A et 4B). Pour les arbres observés sur Java Est, les premiers rameaux apparaissent lors de la 
3ème année de croissance. Ils ont un développement différé d’une année. Les premiers 
rameaux sont généralement de petite taille et se développent dans la partie médiane de l’unité 
de croissance (pl. 3-19, fig. 4C).  
 
4.1.3 Le jeune arbre : édification des branches 
4.1.3.1 Structure du tronc et modalités de développement des branches 
Au cours du développement ultérieur, le tronc à développement orthotrope, monopodial et à 
croissance rythmique est composé d’unités de croissance bien distinctes (pl. 3-20, fig. 1A). 
Chaque unité de croissance correspond à 1 saison des pluies. Ainsi, l’âge de l’arbre est 
déterminé en comptant le nombre d’unités de croissance. La ramification est différée d’une 
unité de croissance et donc d’une année. Les rameaux sont caractérisés dans leur partie basale 
par des entre-nœuds courts avec des cicatrices foliaires fines (pl. 3-20, fig. 2B) correspondant 
aux écailles du bourgeon axillaire (pl. 3-20, fig. 2A). Deux types de rameaux sont présents : 
les rameaux longs caractérisés par des entre-nœuds longs (pl. 3-20, fig. 2D) et les rameaux 
courts caractérisés par des entre-nœuds courts (pl. 3-20, fig. 2C). Au cours de leur 
développement, les arbres se ramifient de plus en plus abondamment et portent des rameaux 
longs et des rameaux courts. Ces rameaux se développent préférentiellement sur la partie 
latérale ou supérieure de l’axe porteur. Tout comme le tronc, le développement des rameaux 
latéraux se fait de manière rythmique avec la présence d’unités de croissance clairement 
visibles et délimitées par des entre-nœuds courts. L’arrêt de croissance sur les branches et les 
rameaux (courts et longs) est marqué par la présence d’un bourgeon écailleux (pl. 3-20, fig. 
1). Qu’ils soient situés sur l’axe principal ou les branches, les rameaux courts sont caractérisés 
par une courte durée de vie d’1 à 2 ans.  
Planche 3-21 : Architecture de T. grandis : la variabilité architecturale du jeune arbre.
Figure 1 : Variabilité dans la direction de croissance des branches (horizontale à oblique) et du nombre de branches pour des arbres 
situés dans la même parcelle.
Figure 2 : Présence de complexes réitérés (axes en gras sur la figure).
Figure 3 : Variation dans la position de la première inflorescence.
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La première inflorescence apparaît entre la 5ième et la 6ième année de croissance. En général, 
celle-ci se manifeste la première fois en position terminale de l’axe principal. Le méristème 
apical se transforme en méristème floral pour donner une inflorescence. 
 
4.1.3.2 L’unité architecturale 
Le jeune Teck a une forme élancée et présente une structure simple 
entièrement hiérarchisée autour du tronc. Ce dernier est orthotrope à 
croissance rythmique et porte des branches orthotropes à direction de 
croissance horizontale à oblique et à développement différé d’une année. Il 
présente une unité architecturale composée par 4 catégories d’axes (tab. 3-
11). Le tronc porte les branches et les rameaux courts ; les branches portent 
des rameaux longs et des rameaux courts.  
Tableau 3-11 : Caractéristiques des différentes catégories d’axes chez Tectona 
grandis composant l’unité architecturale. 
 Tronc  Branches Rameaux longs Rameaux courts


















Ramification Différée  Différée Différée Non ramifié 
Durée de vie Longue longue Moyenne Très courte 
Sexualité Terminale Terminale Terminale Stérile 
 
4.1.3.3 Variabilités architecturales 
Le tronc des jeunes arbres présente peu de variabilité dans la croissance et le développement. 
La mortalité du méristème terminal de l’axe principal est rare.  
Les variations dans la forme de la couronne sont dues principalement à des différences de 
direction de croissance des branches (pl. 3-21, fig. 1). Ces dernières sont à direction de 
croissance horizontale ou oblique. Ces variations s’observent d’un individu à l’autre pour une 
même parcelle et non au sein du même individu. De plus, le nombre de branches mis en place 
au sein d’une même unité de croissance varie du simple au double entre individus.  
#Planche 3-22 : Architecture de T. grandis : l’arbre adulte, édification de la couronne.
Figure 1 : (A) Inflorescence en position terminale du tronc d’un arbre âgé de 6 ans. Nous pouvons remarquer la réduction 
progressive de la taille des feuilles sous l’inflorescence. (B) détails d’une fleur et (C) infrutescence.
Figure 2 : Arbre âgé de 7 ans ayant fleuri la première fois en position terminale sur l’axe principal. Deux axes relais se sont 
développés sous l’inflorescence et ont eux même fleuri 2 ans plus tard. = : arrêt de croissance,       = élagage manuel, # : mortalité de 
l’apex.
Figure 3 : Envahissement de la couronne par les inflorescences depuis la partie centrale jusqu’en périphérie de la couronne. # : mort 
d’apex,        =  inflorescence.























Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 75
Certains arbres ont des axes plus vigoureux que les autres. Ceux-ci sont des axes d’ordre 2 
et/ou d’ordre 3 (pl. 3-21, fig. 2), qualifiés de complexes réitérés.  
Le développement de la première inflorescence se réalise dans la majorité des cas au sommet 
de l’axe principal. Mais il n’est pas rare que celle-ci se développe de manière simultanée sur 
quelques rameaux latéraux vigoureux. Dans certains cas le développement des inflorescences 
se réalise uniquement sur les branches (pl. 3-21, fig. 3). 
 
4.1.4 L’arbre adulte : édification de la cime 
La croissance monopodiale du jeune teck, conforme au modèle de Rauh, prend fin lors de la 
transformation du méristème terminal en inflorescence (pl. 3-22, fig. 1). Toutefois, la 
floraison terminale provoquant la mortalité du méristème végétatif n’interrompt pas 
complètement le développement de l’arbre. En effet, à l’aisselle des dernières ou avant 
dernières paires de feuilles situées sous l’inflorescence, deux relais orthotropes se mettent en 
place, issus de bourgeons latents, pour la poursuite de développement en hauteur (pl. 3-22, 
fig. 2). Ces relais gardent une croissance végétative durant 1 ou 2 ans avant de fleurir à leur 
tour (pl. 3-22, fig. 2). Tout comme l’axe principal, l’apex de ces axes relais se transforme en 
inflorescence et entraîne le développement de deux relais. La floraison envahit 
progressivement toutes les branches constituant la couronne (pl. 3-2, fig. 3). Avec le 
vieillissement des axes, les modules successifs sont de plus en plus petits et fleurissent tous 
les ans. Ainsi, la cime de l’arbre s’arrondit et devient de plus en plus complexe par 
l’empilement de séries successives de modules. L’édification de la cime se fait par un 
développement sympodial. Celle-ci acquiert un développement conforme au modèle 
architectural de Leuwenberg (pl. 3-22, fig. 4). 
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4.1.5 L’arbre âgé 
L’empilement de modules successifs de plus en plus petits a envahit toute la couronne (pl. 3-
23, fig. 1, 2). Parallèlement à ce phénomène un nombre croissant de complexes réitérés 
proleptiques (différés) se développent sur les branches maîtresses (pl. 3-23, fig. 1). Les 
branches basses meurent et les parties distales mortes sont remplacées par des rameaux à 
développement différé de quelques années. Ces derniers donnent des complexes réitérés qui 
se ramifient de manière différée pendant quelques années (3-5 ans) avant de fleurir à leur tour. 
Les complexes réitérés les plus développés sont situés dans la partie basale de la couronne 
tandis que les plus petits sont situés dans la partie haute de la couronne. Pendant cette période, 
le diamètre du tronc augmente et des contreforts se forment. 
 
4.1.6 La séquence de développement 
Les jeunes T. grandis montrent un tronc orthotrope, monopodial, à phyllotaxie opposée-
décussée et à croissance rythmique (pl. 3-24). Dans la troisièmement année, ils mettent en 
place des branches à développement différé d’une année dans la partie médiane de l’unité de 
croissance. Ces branches monopodiales, à croissance rythmique ont une direction de 
croissance horizontale à oblique. A ce stade les Tecks ont une couronne élancée et sont 
conformes au modèle de Rauh. La floraison terminale sur l’axe principal met fin à cette phase 
de croissance monopodiale. Un développement sympodial s’instaure avec le développement 
de modules successifs de plus en plus petits au cours des années (modèle de Leeuwenberg). 
Parallèlement, des complexes réitérés se forment sur les branches maîtresses. La couronne 
devient plus dense et sa forme s’arrondie. Le diamètre du tronc augmente fortement et des 









Planche 3-23: Architecture de T. grandis : l’arbre âgé et la séquence de développement.
Figure 1 : Vieux teck âgé de 35 ans présentant une couronne arrondie et dense avec la présence de nombreuses inflorescences en 
périphérie de la couronne et un envahissement progressif de la couronne par des complexes réitérés. # mortalité, c.r. = complexes 
réitérés,       = élagage manuel.
Figure 2 : (A) couronne défeuillée d’un teck d’une trentaine d’année et (B) couronne feuillée d’un teck d’une vingtaine d’années. 
Figure 3 : La séquence de développement de Tectona grandis.
A : Jeune arbre monopodial à phyllotaxie opposée-décussée non ramifié et à croissance rythmique.
B : Jeune arbre portant des branches à développement différé d’une année.
C : Apparition de la première inflorescence en position terminale de l’axe principal.
D : Continuité de la croissance par le développement de deux axes relais qui fleuriront a leur tour ainsi que les branches de la 
couronne. La croissance devient sympodiale : ouverture de la cime.
E : Envahissement de la couronne par les inflorescences et les axes relais dont la taille diminue d’un module sur l’autre.



















y = 409.42 Ln(x)-357.07
R² = 0.9433
Planche 3-24 : Caractéristiques de l’axe principal (A1) chez Tectona grandis.
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4.2 Modalités de croissance et de ramification 
4.2.1 Hauteur totale, diamètre à la base et nombre de branches du tronc 
Les Tecks, âgés de 1 à 4.5 ans, ont une forte augmentation de leur hauteur totale et de leur 
diamètre à la base (tab. 4-12, pl. 3-24). Les arbres mesurés en début de saison sèche sont 
significativement plus hauts que ceux mesurés en fin de saison sèche (tab. 3-12). En ce qui 
concerne le diamètre à la base aucune différence significative n’apparaît pour les arbres de 
même âge. Ainsi les arbres mesurés en 2003 sont plus trapus avec une relation hauteur / 
diamètre significativement plus faible pour un même âge donné. De manière globale, les 
arbres ont tendance à être plus élancés avec l’âge.  
 
Tableau 3-12 : Effectif, hauteur totale en cm (± IC 5%), diamètre basal en cm (± IC 5%), rapport 
hauteur sur diamètre (± IC 5%), nombre moyen de branches d’ordre 2 (± IC 5%), nombre moyen 
d’entre-nœuds (± IC 5%) et longueur moyenne des entre-nœuds (± IC 5%) de l’axe principal des tecks 
de 1 an, 2 ans, 3 ans et 4.5 ans. Les comparaisons des distributions, réalisées par le test de Mann-
Withney-Wilcoxon, sont représentées par les lettres a, b, c, d, e, f, g. Pour une même caractéristique, 
lorsque la lettre change d’une population à l’autre, les distributions correspondantes sont 
significativement différentes au seuil de 95%. 
 1 an 2003 1 an 2004 2 ans 2003 2 ans 2004 3 ans 4.5 ans 
Effectif 20 20 20 15 15 16 
Hauteur 
totale (cm) 138.7 ± 3.7a 158.5 ± 6.1b 353.8 ± 13c 390.6 ± 11d 508.39 ± 24e 663.43 ± 30.1f 
Diamètre 
basal (cm) 3.58 ± 0.2a 3.4 ± 0.16a 5.96 ± 0.22b 6.08 ± 0.16b 8.29 ± 0.4c 11.53 ± 0.8d 
H / D  39.1 ± 1.9a 46.8 ± 2.2b 59.8 ± 1.8c 64.4 ± 2.7d 61± 2.6c 58± 3.38c 
Nbre moyen 
d’A2 - - - - 7.2 ± 1.1  17.12 ± 2.4 
Nbre d’EN 
sur l’A1 24.3 ± 1.03a 26.3 ± 1.9a 48.3 ± 2.4b 39.8± 2.2c 69.33 ± 2.3d 81.23 ± 4.3e 
Longueur 
des EN (cm) 5.4 ± 0.4a 5.7 ± 0.42a 6.9 ± 0.34b 9.5 ± 0.48c - 8.82 ± 4.3c 
 
Les arbres âgés de 1 et 2 ans sont formés par un tronc non ramifié. Les premiers rameaux 



























































































































































































































































































































Planche 3-25 : Longueur des entre-nœuds sur le tronc et les différentes catégories d’axe chez Tectona grandis.
Figure 1 : Longueur successive et cumulée des entre-nœuds selon le rang du nœud depuis la base de l’axe principal pour un arbre de 
âgé de 1 an.
Figure 2 : Longueur successive et cumulée des entre-nœuds selon le rang du nœud depuis la base de l’axe principal pour un arbre de 
âgé de 2 ans. 
Figure 3 : Longueur successive et cumulée des entre-nœuds (A) de l’axe principal, (B) d’un rameau court d’ordre 2, (C) d’un rameau 
long d’ordre 2, (D et E) de 2  rameaux de 2 ans, (F) d’un rameau long d’ordre 3 et (G) d’un rameau court d’ordre 3 chez les arbres 


















































Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 78
4.2.2 Longueur des entre-nœuds 
- Le tronc 
L’évolution de la longueur des entre-nœuds successifs et cumulés depuis la base jusqu’au 
sommet de l’axe principal indique des variations dans le rythme de croissance (pl. 3-25). Les 
arbres âgés de 1 an et de 2 ans en 2003 et 2004 présentent de fortes variations de la longueur 
des entre-nœuds successifs qui rendent compte d’une phase d’adaptation suite à leur 
transplantation dans la parcelle (pl. 3-25, fig. 1, 2). La rythmicité de la croissance est 
beaucoup plus nette pour les arbres âgés de 4.5 ans avec une alternance d’entre-nœuds longs 
et d’entre-nœuds courts permettant de bien distinguer les unités de croissance (pl. 3-25, fig. 
3A).  
Pour les 2 populations de 1 an aucune différence significative de la longueur moyenne des 
entre-nœuds n’apparaît. La longueur moyenne des entre-nœuds augmente avec l’âge des 
arbres (tab. 3-12). L’écart des longueurs des entre-nœuds influence fortement la hauteur totale 
des arbres. 
 
- Les branches des arbres de 4.5 ans 
Les branches portées par l’UC3 ont développé une unité de croissance caractérisée par des 
entre-nœuds courts à la base puis des entre-nœuds longs et pour finir des entre-nœuds courts 
en fin d’unité de croissance (pl. 3-25, fig. 3B, 3C). Le caractère différé de la ramification est 
traduit par une succession courte d’entre-nœuds de petites tailles situés à la base de la 
première unité de croissance. Deux types de rameaux se distinguent : les rameaux longs (RL) 
à entre-nœuds longs (pl. 3-25, fig. 3C) et les rameaux courts (RC) à entre-nœuds courts (pl. 3-
25, fig. 3B).  
Les branches, âgées de 2 ans, situées sur l’UC2, sont caractérisées par 2 unités de croissance 
(pl. 3-25, fig. 3D, E). Deux types de branches ont pu être identifiés : (i) des branches ayant 
leurs 2 unités de croissance avec des entre-nœuds longs (pl. 3-25, fig. 2D) et (ii) des branches 
avec une première unité de croissance à entre-nœuds longs et la suivante à entre-nœuds courts 
(pl. 3-25, fig. 2E). 
La première unité de croissance de ces branches de 2 ans porte deux types de rameaux d’ordre 























































Planche 3-26 : Caractéristiques des premières branches des arbres âgés de 3 ans et des unités de croissance des 
arbres de 4.5 ans.
Figure 1 : Fréquence relative de la distribution des longueurs des entre-nœuds en fonction du type de rameau.
Figure 2 : Longueur moyenne des unités de croissance UC2, UC3 et UC4 et nombre moyen d’entre-nœuds par unité de croissance 
pour les arbres âgés de 4.5 ans. EN = entre-nœuds, UC = unité de croissance.
Fig. 1
Fig. 2
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4.2.3 Caractéristiques des premières branches 
Les premiers rameaux se développent sur les arbres âgés de 3 ans au niveau de la deuxième 
unité de croissance. 31 rameaux ont été décrits sur 15 arbres. La distribution des longueurs 
totales montre une très forte variabilité depuis des branches de 1.8 cm jusqu'à une branche 
mesurant plus de 2 mètres. Le diamètre à la base, corrélé positivement avec la longueur (R² = 
0.70, p<0.0001), varie de 0.47 cm à 2.96 cm. Par contre, en terme de nombre d’entre-nœuds, 
la variabilité est moins prononcée avec des branches constituées de 6 entre-nœuds jusqu'à des 
branches de 16 entre-nœuds. La longueur totale de la branche est corrélée avec le nombre 
d’entre-nœud (R² = 0.75, p<0.0001). L’hétérogénéité de la longueur totale des branches est 
due aux fortes différences dans la longueur moyenne des entre-nœuds. Ceux-ci varient de 0.2 
à 6 cm avec en moyenne 0.7 ± 0.4 cm pour les rameaux courts et de 0.2 à 26 cm avec en 
moyenne 7.1 ± 0.8 cm pour les rameaux longs (pl. 3-26, fig. 1). 
 
4.2.4 Caractéristiques des différentes catégories d’axe 
- Nombre d’entre-nœuds 
Le nombre total d’entre-nœuds formant l’axe principal augmente significativement avec l’âge 
de l’arbre (tab. 3-12). Pour les arbres âgés de 1 an, mesurés en 2003 et 2004, aucune 
différence significative n’apparaît dans le nombre total d’entre-nœuds. Les arbres âgés de 2 
ans mesurés en 2004 sont plus hauts et sont constitués de moins d’entre-nœuds que ceux 
mesurés en 2003 (tab. 3-12).  
Chacune des 3 unités de croissance décrite (UC2, UC3 et UC4) sur le tronc des arbres âgés de 
4.5 ans ne présente pas de différence significative concernant leur nombre d’entre-nœuds avec 
respectivement 20 ± 2, 25 ± 3 et 23 ± 2 entre-nœuds en moyenne (pl. 3-26, fig. 2), 
 
Les distributions du nombre d’entre-nœuds des axes d’ordre 2 portés par l’avant dernière 
unité de croissance (UC3) et des axes d’ordre 3 porté par la première unité de croissance des 
branches âgées de 2 ans sont ajustées par un mélange de lois permettant de distinguer les 
rameaux courts et les rameaux longs (pl. 3-27, fig. 1). Qu’ils soient d’ordre 2 ou d’ordre 3, les 
rameaux courts ne se différentient pas par leur nombre de nœuds. Par contre, les rameaux 
longs d’ordre 2 sont plus longs que ceux d’ordre 3.  
Les branches âgées de 2 ans sont caractérisées par un nombre moyen d’entre nœuds supérieur 




















































































B1: M=5.9, V=1.9, ET=1.4











NB1: M=16.2, V=334.2, ET=18.3
NB2: M=128.9, V=1672.2, ET=40.9
E=267
NB1: M=12, V=31.33, ET=2.7
NB2: M=26.1, V=31.7, ET=5.6
E=267
NB1: M=5.34, V=2.96, ET=1.72









B1: M=8.4, V=4.9, ET=2.2
NB2: M=23.2, V=21.4, ET=4.6
E=29
B1: M=1.5, V=0.4, ET=0.6
NB2: M=57.5, V=3926, ET=62.6
Planche 3-27 : Caractéristiques des différentes catégories d’axes chez Tectona grandis âgé de 4.5 ans.
Figure 1 : Distribution du nombre d’entre-nœuds des axes.
Figure 2 : Distribution de la longueur totale des axes. 
Figure 3 : Distribution du diamètre basal des axes.
E = effectif, M = moyenne, V = variance, ET = écart type, B1 = 1ère loi binomiale du mélange, NB1 = 1ère loi binomiale négative du 
mélange, NB2 = 2ième loi binomiale négative du mélange.





































Chapitre 3 : Croissance et développement architectural 
   
 80
- Longueurs des axes 
L’UC2 du tronc des arbres âgés de 4.5 ans est caractérisée par une longueur moyenne de 198 
± 22 cm, la suivante est significativement plus longue avec en moyenne 267 ± 19 cm tandis 
que la dernière unité de croissance est significativement plus petite comparée aux 2 
précédentes avec 164 ± 19 cm de long en moyenne.  
Les distributions des longueurs des axes d’ordre 2 (porté par l’UC3) et d’ordre 3 (porté par la 
première unité de croissance des branches de 2 ans) sont ajustées par un mélange de lois 
permettant de distinguer les rameaux courts et les rameaux longs (pl. 3-27, fig. 2). 
Contrairement au nombre d’entre-nœuds, les rameaux courts et les rameaux longs d’ordre 2 
sont significativement plus longs que ceux de l’ordre 3.  
Les premières et deuxièmes unités de croissance des branches âgées de 2 ans ne présentent 
pas de différences significatives de leur longueur même si toutefois les deuxièmes unités de 
croissance ont tendance à être plus longues (pl. 3-27, fig. 2). 
 
- Diamètres des axes 
La distribution du diamètre basal des rameaux d’ordre 2 et d’ordre 3 est bimodale (pl. 3-27, 
fig. 3). Cette distribution bimodale est ajustée par un mélange de lois. Les rameaux courts et 
les rameaux longs d’ordre 3 se distinguent par un diamètre moyen respectivement plus petit 
que celui des axes d’ordre 2. Le diamètre des branches de 2 ans est similaire en moyenne à 
celui des branches de 1 an (pl. 3-27, fig. 3). 
 
- Nombre de branches par unité de croissance 
L’UC2 est caractérisée par 2.3 ± 1.3 rameaux encore présents sur l’arbre. L’UC3 quant à elle 
est caractérisée par 21 ± 3 rameaux tandis que la dernière unité de croissance, l’UC4, n’est 
pas ramifiée. Le nombre total de branches pour chacune des UC3 varie fortement avec un 
minimum de 7 branches et un maximum de 28 branches. Aucune relation n’apparaît entre le 
nombre d’entre-nœuds de l’unité de croissance correspondante et le nombre de branches. 
 
Planche 3-28 : Organisation de la ramification sur l’axe principal des arbres âgés de 4.5 ans. 
Figure 1 : Distribution du nombre d’axes d’ordre 2 sur l’UC3. E = effectif, M = moyenne, V = variance, ET = écart type,  NB = loi 
binomiale négative.
Figure 2 : Probabilités d’observation des différents types de rameaux. Bg = bourgeon, bga = bourgeon avorté, RC = rameau court, 
RL = rameau long.
Figure 3 : Longueur moyenne des entre-nœuds selon les différents types de productions axillaires. "0" = bourgeon et bourgeon 
avorté. 
Figure 4 : Longueur des entre-nœuds successifs et positionnement des nœuds portant 1 et 2 branches au niveau des unités de 
croissance successives d’un tronc (A) et d’une branche (B). 
E=16
NB: M=16.5, V=38.3, SD=6.2
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4.2.5 Ramification différé et rythmique 
L’organisation de la ramification chez le Teck a été réalisée sur l’ensemble des UC3 des 16 
arbres âgés de 4.5 ans. Le nombre de branches sur cette unité de croissance varie du simple au 
triple avec en moyenne de 16.5 ± 6.2 branches (pl. 3-28, fig. 1).  
 
Au niveau du nœud, différentes possibilités d’expression des méristèmes axillaires sont 
observées : bourgeon, rameau court et rameau long. Les productions axillaires s’organisent en 
plusieurs zones révélées par le point de vue intensité (pl. 3-28, fig. 2). Les nœuds non ramifiés 
sont situés aux deux extrémités de l’unité de croissance tandis que les nœuds portant 2 
branches apparaissent dans la partie médiane de l’unité de croissance. Les nœuds ayant 
développés qu’une seule branche sont situés de part et d’autre du pic des nœuds avec 2 
branches. Les rameaux courts sont mélangés aux rameaux longs sans organisation 
préférentielle au sein de l’unité de croissance.  
 
Qu’ils soient longs ou courts, les rameaux sont portés par des entre-nœuds significativement 
plus longs que les nœuds non ramifiés (pl. 3-28, fig. 3). Les branches sont alors situées au 
milieu des unités de croissance que ce soit pour les unités de croissance du tronc (pl. 3-28, fig. 
4A) ou des branches (pl. 3-28, fig. 4B). 
Planche 3-29 : Géométrie des axes d’ordre 2 situés sur l’UC3.
Figure 1 : Pourcentage de nœud non ramifié, de nœud portant 1 axillaire et 2 axillaires au sein des UC3. "0" = bourgeon et bourgeon 
avorté.
Figure 2 : Fréquence relative des angles d’insertion des rameaux courts et des rameaux longs au sein de l’UC3.
Figure 3 : Fréquence relative des écarts de l’angle d’insertion entre les 2 branches d’un même nœud. 
Figure 4 : Angle d’insertion  moyen (± IC5 %) de toutes les branches des UC3 pour les 16 arbres. Les comparaisons des distributions 
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4.2.6 Géométrie des axes 
La proportion des productions axillaires 2 axillaires, 1 axillaire ou « nœud vide » varie 
fortement entre arbres rendant compte d’une variabilité élevée des modalités de ramification 
(pl. 3-29, fig.1). Certains arbres sont caractérisés par une forte proportion de nœuds portant 1 
axillaire tandis que d’autres ont une proportion plus élevée de 2 axillaires. La proportion de 
nœuds non ramifiés varie aussi fortement entre arbre.  
Pour l’ensemble des branches (rameaux longs et rameaux courts), l’angle d’insertion varie de 
40° à 100° par rapport à l’axe porteur avec en moyenne 69 ± 16°. Aucune relation n’apparaît 
entre l’angle d’insertion et la longueur des branches (R² = 0.06). Lorsque 2 branches (2RL, 
2RC ou 1RC+1RL) sont portées par le même nœud, leurs angles d’insertion sont similaires 
pour 60% des cas (pl. 3-29, fig. 3). Les écarts des angles d’insertion entre les 2 branches sont 
en moyenne de 6 ± 9°. Les angles d’insertion des branches varient fortement entre individus 
(pl. 3-29, fig. 4). Par exemple, l’arbre 7 est caractérisé par un angle d’insertion moyen de ces 
branches de 50 ± 3° qui est significativement plus faible que celui de l’arbre 16 avec 79 ± 4° 
en moyenne.  
 
y = 58.98x + 54.573
R2 = 0.9506





















Planche 3-30 : Comparaison Acacia mangium et Tectona grandis.
Figure 1: Relation hauteur totale sur diamètre basal de l’axe principal chez les Acacias et les Tecks âgés de 1 à 4.5 ans.
Figure 2 : Moyenne et écart-type du ratio hauteur totale sur diamètre basal (H/D) de l’axe principal chez les Acacias et les tecks âgés 
de 1 à 4.5 ans.
Figure 3 : Relation longueur totale sur diamètre basal des branches chez les Acacias âgés de 2 ans et les Tecks âgés de 3 ans.
Figure 4 : Moyenne et écart-type  du nombre de branches sur l’axe principal chez les Acacias et les Tecks âgés de 1 à 4.5 ans.
Figure 5 : Longueur cumulée des entre-nœuds pour un Acacia âgé de 2 ans et un Teck âgé de 4.5 ans.
Figure 6 :  Moyenne et écart-type du nombre d’entre-nœuds de l’axe principal pour Acacia et Teck âgés de 1, 2 et 4.5 ans.
Figure 7 : Moyenne et écart-type de la longueur des entre-nœuds de l’axe principal pour Acacia et Teck âgés de 1, 2 et 4.5 ans.
Fig. 1 Fig. 2
y = 87.685x - 15.086
R2 = 0.912
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5 Comparaison des 2 espèces 
5.1 Developement architectural 
Acacia mangium et Tectona grandis se distinguent par des architectures très contrastées (tab. 
3-13). Leurs axes orthotropes, se développent de manière continue chez l’Acacia tandis que le 
Teck est caracterisé par une croissance rythmique. Les modalités de ramification rythmique 
pour ces deux espèces s’expriment de manière immédiate chez l’Acacia et différée chez le 
Teck. Le développement des inflorescences en position latérale chez l’Acacia n’affecte pas la 
croissance monopodiale tandis que chez le Teck la floraison terminale met fin au 
développement monopodial qui devient alors sympodial. 
 
5.2 Caracteristiques dendrometriques et morphologiques 
La première année de croissance, les Acacias et les Tecks ont une hauteur totale similaire 
tandis qu’ils se distinguent par leur diamètre à la base. Les années suivantes, la croissance des 
Acacias est significativement plus élevée comparée à celle du Teck (pl. 3-30, fig.1). Le ratio 
hauteur / diamètre est 2 fois plus élévée chez les Acacias que chez les tecks âgés de 1 an, qui 
sont plus trapus (pl. 3-30, fig. 2). Agés de 2 et 4.5 ans, les Acacias et les Tecks ne presentent 
pas de différence significative du ratio H/D. La relation entre la longueur et diamètre montre 
clairement que les branches du Teck sont plus trapues que celles de l’Acacia (pl. 3-30, fig. 3).  
Les Acacias se distiguent par un nombre de branches significativement plus élevé comparé au 
Teck en fonction de leur âge (pl. 3-30, fig. 4). Le nombre d’ordres de ramification est plus 
élevé chez l’Acacia que chez le Teck (tab. 3-13). 
Pour deux arbres de hauteur totale similaire, le profil des longueurs des entre-nœuds selon le 
rang du nœud depuis la base révèle que l’Acacia (âgé de 2 ans) et le Teck (âgé de 4.5 ans) se 
développent selon 2 modalités de croissance différentes (pl. 3-30, fig. 5). L’Acacia est 
constitué par des longueurs d’entre-nœuds successifs similaires tandis que le Teck est 
caractérisé par des entre-nœuds longs et des entre-nœuds courts. Ainsi le développement de 
l’Acacia est assimilé à une croissance continue et celui du Teck à une croissance rythmique.  
Pour un âge donné, l’axe principal des Acacias est constitué par un nombre d’entre-nœuds 
significativement plus élevé que celui du Teck (pl. 3-30, fig. 6). Par contre, la longueur de 
chacun des entre-nœuds est significativement plus élevée pour les Tecks comparé aux Acacias 
(pl. 3-30, fig. 7). L’important écart-type pour les Tecks âgés de 4.5 ans rend compte de la 
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variabilité de longueurs des entre-nœuds due à la croissance rythmique, alternance d’entre-
nœuds longs et d’entre-nœuds courts. 
 
Tableau 3-13 : Comparaison des caractéristiques architecturale, dendrométrique, 
morphologique et géométrique chez Acacia mangium et Tectona grandis en fonction 
de leur âge (1 à 4.5 ans). Nb = nombre. 
Variables Acacia mangium Tectona grandis 
 
Architecture     
Mode de croissance Monopodiale   Sympodiale 
Direction de croissance Orthotrope   Orthotrope 
Croissance Continue   Rythmique 
Ramification 
- dans l’espace 




   
Rythmique 
Différée 
Inflorescence Latérale   Terminale 
Phyllotaxie Alterne spiralée   Opposée-décussée 
 
Dendrométrie     
Hauteur (H) 1.36-12.16 m ++ -- 1.38-6.63 m 
Diamètre (D) 1.40-14.1 cm - + 3.5-11.5 
Ratio H / D 99-60 = = 43-60 
 
Morphologie     
Nb de rameaux total 6.55-82 ++ -- 7.2 (3 ans)-17 
Nb ordre de ramification 5 ++ -- 3 
Nombre EN 52-285 ++ ++ 24-81 
Longueur EN 2.8-4.2 cm -- ++ 5.4-9.5 cm 
 
Géométrie     
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Chapitre 4 : Répartition et caractéristiques des organes 
foliaires chez Acacia mangium et Tectona grandis 
1 Objectifs  
L’objectif de ce chapitre est de comprendre les modalités de l’interception de la lumière via 
l’étude des organes foliaires. La répartition et la distribution de ces derniers sont caractérisées 
au sein de la couronne en fonction de l’âge des arbres et des différentes catégories d’axes. La 
géométrie de ces deux types d’organes assimilateurs : feuille et phyllode est prise en compte 
non seulement pour comprendre les stratégies d’interception de la lumière mais aussi pour 
acquérir les valeurs des paramètres nécessaires à la construction des représentations 
tridimensionnelles des arbres afin de simuler l’interception au cours du développement des 
arbres (chapitre 5). 
Les organes foliaires sont des marqueurs pertinents pour mieux comprendre le développement 
et la croissance des arbres : les caractéristiques morphologiques, anatomiques et biochimiques 
des feuilles évoluent non seulement en fonction de l’âge, de la taille de la plante (Niinements 
et Kull, 1994) mais également en fonction des conditions environnementales (Nicolini et 
Chanson, 1999; Roggy et al., 2005). Ainsi, les caractéristiques des feuilles et des phyllodes 
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2 Matériels et méthodes 
2.1 Détermination de la surface foliaire 
2.1.1 Surface foliaire individuelle  
Les surfaces des organes foliaires ont été déterminées par une méthode indirecte non 
destructive. Pour caractériser la surface foliaire seule la longueur du limbe a été mesurée sur 
le terrain. Ainsi pour l’Acacia et le Teck la surface foliaire individuelle a été estimée 
respectivement par les relations allométriques suivantes : SFA = 0.291 (LL) 1.8974, ε² = 0.0060 
(L) 3.244 et SFT = 0.328 (LL) 2.093, ε² = 0.0094 (L) 3.722 avec SF correspondant à la surface 
foliaire estimée (en cm²), LL à longueur du limbe (en cm) et ε² le terme d’erreur. 
 
2.1.2 Surface foliaire au niveau des axes et de la couronne 
Afin d’estimer la surface foliaire totale pour les différentes catégories d’axes pour l’Acacia et 
le Teck, des relations allométriques ont été développées en fonction de la longueur, du 
diamètre et du nombre d’entre-nœuds des axes.  
 
2.2 Distribution des angles foliaires 
2.2.1 Mesure des angles foliaires chez Acacia mangium 
Les observations et les mesures concernant la distribution des feuilles dans la couronne des 
Acacias et des Tecks ont été abordées au cours de la deuxième mission en 2004 (tab. 4-1). 
 
Tableau 4-1 : Echantillons utilisés pour mesurer les angles foliaires chez Acacia mangium. 
Les types d’axes ont été choisis avec des orientations et des éclairements différents déterminés 
via des photographies hémisphériques. E = effectif. 
Age Lieu E Type d’axe Orientation Eclairement 
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La géométrie des feuilles a été décrite via 3 types de mesures d’angles à l’aide d’un 
rapporteur et d’un inclinomètre (pl. 4-1, fig. 1 et 2) : 
 
- L’angle d’insertion du pétiole sur la tige principale, nommé α, est compris entre 0° et 
180° (pl. 5-1, fig. 1) ; 
- L’angle du limbe par rapport à l’horizontale (ou « roulis »), nommé h, est compris 
entre 0° et ± 90° (pl. 4-1, fig. 1) ; 
- La torsion du pétiole, angle entre le point d’insertion du pétiole et le limbe, nommé t, 
est compris entre 0° et 90° (pl. 4-1, fig. 2). 
 
Pour chaque phyllode mesuré sur les branches, sa position par rapport à l’axe porteur a été 
décrite selon 3 modalités : (i) position supérieure, (ii) position inférieure et (iii) position 
latérale. 
 
2.2.2 Mesure des angles foliaires chez Tectona grandis 
La géométrie des feuilles de Teck a été étudiée lors de la deuxième campagne de mesure de 
2004 dans le but de caractériser la disposition des feuilles au sein de la couronne. Différents 
types d’axe ont été étudiés pour des arbres d’âges différents (tab. 4-2).  
 
 
Tableau 4-2  : Echantillons utilisés pour mesurer les angles foliaires chez Tectona grandis. 
Les types d’axes ont été choisis avec des orientations différentes, des entre-nœuds courts 
et/ou longs et pour 2 types d’éclairement : plein soleil et mi-ombre. E = effectif, Lg. EN = 
longueur des entre-nœuds. 
Age Lieu E Type d’axe Orientation Lg. EN Eclairement 
1 an Binagun 20 Tronc (A1) Vertical Long Soleil 
2 ans Binagun 20 Tronc (A1) Vertical Long Soleil 
3 ans Binagun 30 Branches (A2) Oblique Long Soleil 



























Pour chaque catégorie d’axe (A1, A2 et A3) sélectionnée, les mesures ont porté sur le 
diamètre, la longueur totale, le nombre d’entre-nœuds et la description de toutes les feuilles de 
l’axe. Pour chaque feuille sa longueur a été mesurée. La surface foliaire a été déterminée à 































α h = 90°
h = 60°
h = 0°
Planche 4-1 : Mesure des angles foliaires.
Figure 1: Angle d’insertion (α) et angle du limbe par rapport à l’horizontale. Pour les phyllodes d’Acacia verticaux  h= 90°, pour les 
phyllodes horizontaux  h= 0°.
Figure 2 : Angle de torsion du pétiole par rapport à l’axe porteur (t) mesuré chez Acacia et Teck.
Figure 3 : Angle d’insertion du pétiole sur la tige (α), angles de flexion du limbe (f1 et f2) et la longueur entre la nervure centrale et 
les bords du limbe (h) pour les feuilles de Teck.
Fig. 1
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partir de photos numériques. La géométrie des feuilles du Teck est décrite au moyen de 
différentes mesures d’angles (pl. 4-1, fig. 3) réalisées à l’aide d’un rapporteur, d’une boussole 
et d’un inclinomètre : 
 
- L’angle d’insertion du pétiole sur la tige principale, nommé α, est compris entre 0° et 
180° (pl. 4-1, fig. 3), 
- Les angles de flexion du limbe par rapport à l’horizontale, nommés f, sont compris 
entre 0° et ± 90°. Deux angles de flexions (f1 et f2) ont été mesurés, le premier sur la 
tangente par rapport à zone de courbure du limbe et le deuxième sur la partie terminale 
de la nervure centrale (pl. 4-1, fig. 3), 
- La torsion du pétiole, angle entre l’axe porteur du pétiole et le plan du limbe, nommé t, 
est compris entre 0° et 90° (pl. 4-1, fig. 2), 
- La direction géographique des feuilles (ou « azimut »), nommée az, est comprise entre 
0° et 360° ; 
- L’angle de gouttière, nommé g, est compris entre 0° et 180°. Cet angle, mesuré 
indirectement, est calculé grâce à la mesure de la hauteur (nommé h) des bords du 
limbe par rapport à la nervure centrale (pl. 4-1, fig. 3). L’angle de gouttière a été 
calculé par la relation trigonométrique ci-dessous indiquée sur le schéma d’une coupe 
de feuille vue de face où l correspond à la largeur de la feuille et h à la hauteur. La 
largeur du limbe est estimée par la relation  













α = cos-1 h/(1/2 l) 







Marge lisse du phyllode







Planche 4-2 : Morphologie foliaire.
Figure 1: Phyllode d’Acacia mangium. 
Figure 2 : Feuille de Tectona grandis vue sur la face adaxiale (A) et abaxiale (B). 
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2.3 Caractéristiques foliaires 
2.3.1 Caractéristiques des organes foliaires 
2.3.1.1 Distinction des deux faces du phyllode d’Acacia mangium 
Les 2 faces du phyllode de l’Acacia ne présentent aucune différence de structure. La surface 
du limbe des 2 faces est lisse, brillante et présente des nervures parallèles saillantes (pl. 4-2, 
fig. 1). Entre les nervures parallèles, apparaît tout un réseau de nervures très fines 
anastomosées. Ce réseau distingue les phyllodes d’Acacia mangium des feuilles de 
Monocotylédones. Chaque phyllode possède un nectaire extra-floral toujours situé sur la 
partie supérieure à la base du limbe. Ainsi, une face « A » est différenciée d’une face « B » 
par la position du nectaire-extrafloral. 
Dans le cadre du protocole d’analyse foliaire, certaines mesures devaient être réalisées sur les 
2 faces ou sur une face bien précise (i.e. propriétés optiques des feuilles et comptage 
stomatique). Afin de pouvoir être sûr de faire des mesures toujours sur les mêmes faces, la 
position de ce nectaire-extrafloral a été prise en considération. 
 
2.3.1.2 Distinction de la face supérieure et inférieure de la feuille de Teck 
La feuille de Teck, simple, à nervation pennée a une symétrie dorsi-ventrale (pl. 4-2, fig. 2). 
La face adaxiale, de couleur verte, rugueuse, est orientée vers le haut tandis que la face 
abaxiale, de couleur blanchâtre, est orientée vers le bas. Le limbe a une structure gaufrée. Les 
nervures, très épaisses, sont saillantes sur la face abaxiale.  
 
2.3.2 Echantillonnages des organes foliaires 
2.3.2.1 Echantillonnage au niveau des axes 
Afin de rendre compte de variations des caractéristiques foliaires chez Acacia mangium et 
Tectona grandis des prélèvements foliaires ont été réalisées selon 3 variables (pl. 4-3, fig. 1) : 
 
- L’âge de l’arbre : 1 an, 2 ans et 3 ans ;  
- La position dans la couronne : Pour l’Acacia, 3 positions ont été sélectionnées : 
tronc (sommet de la couronne), branches obliques (partie médiane de la couronne) 
et branches horizontales (partie basale de la couronne). Pour le Teck, où les 
Planche 4-3 : Protocole d’échantillonnage des organes foliaires.
Figure 1: Positionnement des prélèvements des feuilles pour l’Acacia et le Teck selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne et 
l’âge de la feuille. 
Figure 2 : Zone de prélèvement des échantillons foliaires pour l’Acacia (A) et le teck (B) a été indiquée en grisé.  
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premières branches apparaissent à l’âge de 3 ans, les feuilles ont été 
échantillonnées sur les troncs des arbres âgés de 1 an, 2 ans et 3 ans et les branches 
obliques des arbres de 3 ans ; 
- L’âge de la feuille : 3 feuilles d’âges différents ont été prélevées : jeunes feuilles, 
feuilles matures et vieilles feuilles. Les jeunes feuilles échantillonnées 
correspondent à des feuilles ayant fini leur croissance, les vieilles feuilles ont été 
prélevées à la base de la partie feuillée de l’axe et les feuilles matures ont été 
échantillonnées dans la partie médiane de l’axe feuillé. 
 
Pour chaque âge d’arbre, chaque position dans la couronne et chaque âge de feuille, 6 
échantillons ont été prélevés sur les troncs (6 individus différents) et 5 échantillons ont été 
récupérés pour les branches médianes et basales (5 individus différents).  
 
2.3.2.2 Sous-échantillonnage foliaire 
Le phyllode d’Acacia et la feuille de Teck sont de forme et de taille différentes. En raison des 
nombreuses mesures réalisées pour chacune des feuilles tout le limbe devait être conservé. 
Dans le but de garder la plus grande homogénéité pour chaque type de mesure des sous-
échantillons ont été prélevés toujours au même endroit. Pour le phyllode d’Acacia, la partie 
médiane du limbe a été prélevée pour chacun des échantillons (pl. 4-3, fig. 2A) pour l’étude 
des propriétés optiques, de l’anatomie, de la densité stomatique et de la masse surfacique. Le 
restant de la feuille a servi pour les dosages biochimiques. Dans le cas de la feuille de Teck, 
qui est de taille beaucoup plus grande que le phyllode, le sous-échantillonnage a été réalisé 
sur la partie droite du limbe supérieur entre la nervure centrale et 2 nervures secondaires (pl. 
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Planche 4-4 : Caractéristiques foliaires.
Figure 1: (A) Profil de l’absorbance dans le PAR pour les 2 faces du phyllode de l’Acacia et (B) photographies en microscopie 
électronique à balayage de la face A et de la face B du phyllode.
Figure 2: (A) Profil de l’absorbance dans le PAR pour les 2 faces de la feuille de Teck et (B) photographies en microscopie 
électronique à balayage de la face adaxiale et abaxiale de la feuille.
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2.3.3 Protocole de mesure et d’analyse 
2.3.3.1 Morphologie foliaire 
Simultanément au prélèvement des feuilles sur les différents axes, une photo numérique à été 
prise pour chaque feuille afin d’en déterminer ultérieurement leur surface foliaire. Les feuilles 
mesurées ont été placées dans une glacière afin de les conserver pour les mesures suivantes.  
 
2.3.3.2 Mesure des propriétés optiques  
Les propriétés optiques des organes foliaires ont été mesurées, sur les 2 faces du sous-
échantillon des feuilles (voir § 2.3.2.2), grâce à un spectroradiomètre (Unispec, PP Systems, 
USA). La réflectance (R) a été mesurée à l’aide d’une pince permettant de fixer une fibre 
optique avec un angle fixe de 60°. La transmittance (T) a été quantifiée à l’aide d’une sphère 
intégratrice. La réflectance et la transmittance ont été enregistrées tous les 3.4 nm 
d’intervalles entre 400 et 800 nm. Par la suite, l’absorbance (A) a pu être déterminée par la 
relation suivante : A = 1-(T+R) pour les mêmes intervalles de longueur d’onde.  
Des analyses préliminaires ont montré que les 2 faces des phyllodes d’A. mangium ne 
présentent pas de différence significative de leurs propriétés optiques (pl. 4-4, fig. 1). Par 
contre, chez T. grandis, la face adaxiale absorbe significativement plus de lumière dans le 
PAR que la face abaxiale (pl. 4-4, fig. 2). Des vues au microscope électronique à balayage (pl. 
5-4, fig. 1B, 2B) révèlent que les 2 faces de l’Acacia ont un aspect similaire tandis que la face 
abaxiale du Teck est constituée de nombreux trichomes et aspérités comparées à sa face 
adaxiale. 
En vue de ne pas alourdir l’analyse des propriétés optiques, seule la face adaxiale des feuilles 
de Teck a été prise en considération et la face « A » dans le cas de l’Acacia. Pour des 
comparaisons entre feuilles, les valeurs prises par R, T et A ont été calculées dans le domaine 
du visible (400-700 nm). 
 
Une fois les mesures des propriétés optiques réalisées, les sous-échantillons ont été ensuite 
placés pendant 5-6 jours dans du fixateur (20 ml paraformaldehyde 10 %, 2 ml glutaraldehyde 
50 %, 1 g caféine 1%, 50 ml de tampon Na2HPO4+ NaH2PO4 7% et de l’eau distillée qsp 
100ml) puis transférés dans de l’alcool à 70° pour y être conservés pour des mesures 
ultérieures. 
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2.3.3.3 Dosage biochimique 
La partie des feuilles conservée dans une glacière, a été utilisée pour des dosages de la teneur 
en chlorophylle totale, chlorophylle a, chlorophylle b, caroténoïdes et azote foliaire. 
 
- Dosage des chlorophylles et des caroténoïdes 
Pour chaque prélèvement, 2 g de matière fraîche ont été broyés (en évitant les nervures) et 
mélangés avec 10 ml d’acétone à 80%. Après 1 jour au frais, le mélange a été filtré puis 1 ml 
a été prélevé et mélangé avec 10 ml d’acétone à 80% (le facteur de dilution est de 11). Dans le 
cas des feuilles de Teck, une dilution supplémentaire a été réalisée car le mélange était trop 
saturé (facteur de dilution 110). Une fois les dilutions réalisées, les dosages des chlorophylles 
et des caroténoïdes ont été réalisées à l’aide d’un spectrophotomètre à différentes longueurs 
d’onde (λ=663 nm, λ=646 nm, λ=645 nm, et λ=470 nm). Par la suite, les teneurs en 
chlorophylle totale, a, b et caroténoïdes ont été obtenues par les équations suivantes : 
  - Chlorophylle totale (mg/l) = 20.2*A645 + 8.02*A663 
  - Chlorophylle a (µg/ml) = 12.21* A663 - 2.81*A646 (= Ca) 
  - Chlorophylle b (µg/ml) = 20.13*A646 – 5.03* A663 (= Cb) 
  - Caroténoïdes (µg/ml) = (1000*A470 – 3.27*Ca – 104*Cb) / 229 
 
- Dosage de l’azote foliaire 
Sur le restant des feuilles, 5 g de matière fraîche ont été pesés puis mis dans une étuve à 50-
55°C pendant 48h. Les morceaux secs de feuille ont été réduits en poudre. Le dosage de 
l’azote foliaire déterminé à partir de la méthode Kjeldahl a été réalisé par l’équipe du 
laboratoire de physiologie végétale de l’université Brawijaya à Malang.  
 
2.3.3.4 Morphologie foliaire fine 
- Mesure de la masse surfacique foliaire (LMA) 
Sur les morceaux de feuilles conservés dans les tubes, 3 morceaux ont été récupérés à l’aide 
d’un emporte pièce de 1 cm de diamètre (superficie constante). Des morceaux de limbe 
foliaire ont été prélevés de façon la plus homogène possible en évitant les nervures. Ils ont été 
déposés dans des tubes eppendorf pour être ensuite séchés à l’étuve à une température de 50-
55°C pendant environ 48 heures. Ils ont été pesés secs sur une balance de précision (10-4 g de 
précision). La masse surfacique foliaire (ou LMA, Leaf Mass Area en g/m²) des organes 
foliaires a été calculée par le rapport « masse sèche / superficie de l’échantillon ».  
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- Comptage des stomates 
Dans le cas du phyllode d’Acacia où les 2 faces sont identiques, une étude préliminaire a 
montré qu’aucune différence significative du nombre de stomates n’apparaissait entre les 2 
faces (Gueret, 2004). L’étude stomatique a été réalisée de manière homogène sur la face « A » 
pour chacun des cas. Pour les feuilles de Teck, le grand nombre de trichomes présent sur la 
face abaxiale a empêché le comptage stomatique (pl. 4-4, fig. 3). 
Pour observer et compter les stomates une empreinte stomatique est réalisée par application 
d’un vernis incolore sur la surface du limbe. Celui-ci a été appliqué sur la face « A » des 
phyllodes d’Acacia. Une fois sec, le vernis est récupéré à l’aide d’un scotch double face puis 
ce dernier est collé (vernis sur le dessus) sur une lame afin de réaliser des observations au 
microscope. Les empreintes stomatiques (pl. 4-4, fig. 3) ont été comptées via le logiciel 
Openlab par retransmission de l’image sur un écran d’ordinateur à partir d’une caméra 
couleur. Une série de cinq comptages a été réalisée en différentes zones afin d’avoir une 
estimation moyenne représentative pour chacun des échantillons. Le nombre de stomates a été 
ensuite rapporté à l’unité de surface correspondant au mm².  
 
2.3.3.5 Anatomie foliaire 
2.3.3.5.1 Protocoles et caractéristiques anatomiques 
L’étude atomique s’est déroulée en deux temps : (i) une approche qualitative où des coupes 
fines de 3µm ont été réalisées, à l’aide d’un microtome, afin d’étudier les différents types 
cellulaires constituant les organes foliaire de l’Acacia et du Teck et (ii) une approche 
quantitative où des coupes anatomiques ont été réalisées, à l’aide d’un vibratome, pour 
quantifier l’épaisseur des différents tissus.  
Pour le Teck, toutes les coupes des feuilles échantillonnées ont été réalisées au microtome à 
une épaisseur de 3µm. La structure très scléreuse des feuilles de Teck n’a pas permis de 
réaliser des coupes à l’aide du vibratome même après avoir ramolli les feuilles dans un bain 
d’eau et de glycérol.  
La comparaison quantitative des 2 espèces a pu être réalisée même si l’épaisseur des coupes 
était différente puisque l’étude porte sur la comparaison au niveau des différents tissus et non 
au niveau cellulaire. 
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- Protocole des coupes anatomiques au microtome 
Les feuilles préalablement fixées et conservées dans l’alcool à 70° ont été déshydratées par 
passage dans différents bains d’éthanol dilué jusqu'à l’éthanol absolu. Les explants sont 
incubés dans un bain composé du milieu d’imprégnation et d’éthanol 100° pendant 2h. Puis 
ces derniers sont immergés dans le milieu d’imprégnation pur et conservés à 4°C pendant au 
moins 1 semaine. Les échantillons sont ensuite déposés dans de petits moules contenant une 
solution faite à base de milieu d’imprégnation et d’un accélérateur. Les morceaux de feuille 
doivent rester en position verticale dans le moule jusqu'à ce que la résine ait bien polymérisé. 
Une fois la résine complètement dure, les plots sont sortis des moules et collés sur un socle 
avec du ciment. Les coupes anatomiques ont été réalisées à l’aide d’un microtome 
électronique pour résine avec des lames « Kulzer ». Cette technique d’inclusion dans la résine 
permet de faire des coupes très fines de 3µm de grande qualité. Les coupes sont ensuite 
disposées sur une lame pour être colorées. La coloration utilisée est celle de l’acide 
périodique-Shiff-Naphtol Blue-Black.  
 
- Protocole des coupes anatomiques au vibratome 
L’utilisation du vibratome évite les longues phases de déshydratation et d’inclusion. Des 
échantillons foliaires d’Acacia conservés dans l’alcool 70° ont été inclus dans un gel 
d’agarose à 5% afin de maintenir l’explant vertical. Les morceaux d’agarose contenant chaque 
explant sont fixés à l’aide d’une colle cyanhydrique sur le support du vibratome. Des coupes 
de 15µm sont réalisées par passage d’une lame de rasoir dont la vitesse, la fréquence et 
l’amplitude de coupe a été réglée préalablement. Les coupes ont été ensuite placées entre lame 
et lamelle dans un mélange glycérol / eau distillée pour une meilleure qualité d’observation. 
Aucune coloration n’a été réalisée car les coupes étaient suffisamment contrastées pour la 
distinction des différents tissus foliaires.  
 
Planche 4-5 : Structure anatomique.
Figure 1 : (A) Coupe transversale de 3 µm dans le phyllode de l’Acacia, (B) détail d’un stomate avec la chambre sous stomatique et 
(C) détail d’une nervure avec les 2 faisceaux vasculaires.
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- Caractéristiques anatomiques des phyllodes d’Acacia mangium 
La structure anatomique du phyllode d’A. mangium présente une symétrie bilatérale (pl. 4-5, 
fig. 1). Le parenchyme palissadique, constitué d’une double couche de cellules, est présent sur 
les deux faces juste au-dessous de l’épiderme. Les stomates apparaissent sur les 2 faces. 
Quelques lacunes ont été observées, sous le stomate, formées par l’absence d’une ou 2 
cellules de parenchyme palissadique (pl. 4-5, fig. 1B). Le parenchyme lacuneux est totalement 
absent. Entre les deux parenchymes palissadiques apparaît un tissu épais constitué de cellules 
jointives et sans organisation particulière. Celui-ci a été nommé moelle parenchymateuse.  
L’organisation des faisceaux vasculaires ne permet pas de distinguer une face adaxiale d’une 
face abaxiale. La nervure principale est constituée de 2 faisceaux vasculaires opposés. Chacun 
d’entre eux est formé par les éléments de xylème situés vers le centre, au-dessus le phloème 
surmonté par du sclérenchyme (pl. 4-5, fig. 1C). Les petits faisceaux, constituant la nervation 
réticulée, sont enclavés dans le parenchyme palissadique ou inclus entre le parenchyme 
palissadique et la moelle parenchymateuse.  
 
- Caractéristiques anatomiques des feuilles de Tectona grandis 
La coupe transversale dans la feuille de T. grandis souligne une structure bifaciale du limbe 
(pl. 4-5, fig. 2). Une cuticule et un épiderme épais sont présents sur la face adaxiale. Sous 
l’épiderme, le parenchyme palissadique a été subdivisé en 2 parties : une couche constituée de 
cellules longues et bien alignées (parenchyme palissadique 1) et une deuxième couche 
constituée de cellules plus petites et moins bien organisées (parenchyme palissadique 2). Cette 
deuxième couche constitue une zone intermédiaire avec le parenchyme lacuneux situé juste en 
dessous. Celui-ci est de structure compacte avec des lacunes plutôt localisées sur les petites 
crêtes. Le coté abaxial, contrairement à l’adaxial, est caractérisé par de nombreuses 
protubérances et invaginations. L’épiderme abaxial présente des cellules de tailles 
hétérogènes et est couvert de nombreux poils et trichomes (pl. 4-5, fig. 2B). Les faisceaux 
conducteurs sont engainés dans du sclérenchyme. Les éléments de xylème sont situés sur la 
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Planche 4-6 : Protocole d’étude des caractéristiques foliaires chez Acacia mangium et Tectona grandis.
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2.3.3.5.2 Paramètres mesurés 
- Epaisseur du limbe 
L’épaisseur de chaque limbe foliaire a été mesurée à partir des coupes anatomiques de 15 µm 
dans le cas de l’Acacia et de 3 µm pour le Teck. Les mesures ont été réalisées à l’aide d’un 
réticule (micromètre objet) placé sur le microscope. Une série de 10 mesures a été réalisée le 
long de la coupe de part et d’autre des nervures afin d’avoir une évaluation de l’épaisseur la 
plus homogène possible.  
 
- Epaisseur de chacun des tissus 
Pour chaque coupe observée, une photo a été prise à l’aide d’une caméra couleur dans la zone 
la plus représentative de la coupe et ne présentant pas de vaisseaux. L’étude des faisceaux 
vasculaires a été volontairement omise du fait de leur taille et de leur répartition hétérogène. 
Toutes les photos ont été réalisées au même grossissement (×10), avec la plus forte résolution. 
Les différents tissus constituant le limbe foliaire ont été isolés à partir des photos, par des 
couleurs différentes, sous le logiciel Adobe Photoshop 6.0.  
Ainsi pour l’Acacia, la cuticule, l’épiderme et le parenchyme palissadique supérieur et 
inférieur ainsi que la moelle parenchymateuse ont été différenciés. Dans le cas des feuilles de 
Teck, la cuticule supérieure, l’épiderme supérieur et inférieur, le parenchyme palissadique et 
le parenchyme lacuneux ont été différenciés. La cuticule inférieure du Teck n’étant pas visible 
clairement, celle-ci n’a pas été délimitée.  
 
L’épaisseur moyenne de chaque tissu a été calculée via le logiciel Ambios (V.1.0.E). La 
méthode établie un squelette représentant théoriquement l’ensemble des points équidistants 
des bords de la zone d’intérêt, donnant une ligne médiane (voir annexes 1 pour le détail de la 
méthode).  
 
2.3.3.6 Récapitulatif des différents paramètres mesurés 
Pour tous les échantillons foliaires prélevés, chez A. mangium et T. grandis, le même 






































































































































Age de la feuillePosition
S   
M  









Planche 4-7 : Principes et méthodes des réseaux de neurones.
Figure 1 : (A) Carte auto-organisatrice de Kohonen. Chaque sphère symbolise un neurone de la couche d’entrée (objet) ou de la 
couche de sortie (carte de Kohonen). (B) Représentation d’un jeu de données fictif : graphe des descripteurs, (C) Carte de taille 6 
construite à partir des descripteurs (d’après Giraudel, 2001). Le nombre de cellules ne doit pas être supérieur au nombre 
d’observations.
Figure 2 : (A) Représentation de la carte de Kohonen de taille 54 (6*9) dans l’exemple de l’A. mangium où les chiffres à l’intérieur 
des cellules représentent les échantillons foliaires. Une classification ascendante hiérarchique utilisant la méthode de Ward est 
appliquée aux poids des variables dans chacun des neurones (B) et permet de visualiser des regroupements de neurones qui seront 
reportés dans la carte de Kohonen (C).
Figure 3 : Représentation des cartes de Kohonen pour les 3 variables qualitatives et l’absorbance où les valeurs sont visualisées sous 
forme d’un dégradé de gris.
Fig. 1 Couche d’entrée
Couche de sortie
Carte de Kohonen
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2.4 Analyse statistique des données 
2.4.1 Longueur, surface foliaire, répartition et angle foliaire 
L’outil statistique utilisé pour la comparaison des distributions est le test non-paramétrique de 
Mann-Withney-Wilcoxon (Saporta, 1990), qui reste valide même en l’absence des hypothèses 
de normalité des échantillons et permet aussi de comparer des distributions avec des effectifs 
relativement faibles. Le seuil de significativité a été fixé à 0.05. Les différentes moyennes 
calculées ont été indiquées avec leur intervalle de confiance à 5% calculé autour de la 
moyenne. 
 
2.4.3 Caractéristiques foliaires selon l’âge des arbres, la position dans la couronne et l’âge de 
la feuille  
2.4.3.1 Comparaison des caractéristiques foliaires 
La comparaison des caractéristiques foliaires selon les différentes modalités (âge des arbres, 
position dans la couronne, âge des feuilles et comparaison entre l’Acacia et le Teck) a été 
réalisée par un test non paramétrique de Kruskal-Wallis car le nombre d’échantillons est 
inférieur à 10 et la normalité de la distribution n’a pas pu être vérifiée. Le seuil de 
significativité a été fixé à 0.05. Les tableaux récapitulatifs des différentes analyses sont en 
annexe 2. Tous les graphiques ne seront pas présentés. Sachant que les mêmes tendances 
s’observent pour chaque cas de figure, nous présenterons les jeunes feuilles en fonction de la 
position dans la couronne et de l’âge de l’arbre et les arbres âgés de 2 ans en fonction de la 
position et de l’âge de la feuille.  
 
2.4.3.2 Exploration des données par la méthode des réseaux de neurones 
Dans le but d’analyser les variations des caractéristiques foliaires à la fois dans le temps et 
dans l’espace (âge de l’arbre, position dans la couronne et âge de la feuille) pour un grand 
nombre d’échantillons et de variables, la méthode des cartes auto-organisatrices de Kohonen 
ou Self-Organizing maps, SOM, réseaux de neurones non supervisé, (Kohonen, 1982) a été 
privilégiée. Cette méthode permet d’obtenir une cartographie en 2D de l’ensemble des 
variables tout en préservant l’information typologique sur les relations qui existent entre elles 
(Arab et al., 2004). La projection bidimensionnelle de jeux de données importants, dans 
lesquels les individus sont caractérisés par des variables qualitatives et quantitatives, facilite 
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l’interprétation d’ordination et de classification, en comparaison aux autres méthodes 
descriptives multidimensionnelles telles que ACP et AFC (Giraudel et Lek, 2001; Leflaive et 
al., 2005).  
 
- Principe des réseaux de neurones 
L’algorithme de Kohonen (SOM) a été utilisé pour classifier les échantillons foliaires grâce à 
la somtoolbox (version 2) pour Matlab® (http://www.cis.hut.fi/projects/somtoolbox/, Vesanto 
et al., 1999). L’algorithme SOM est une méthode d’ordination par apprentissage qui permet 
d'obtenir une représentation en deux dimensions à partir d'un jeu de données 
multidimensionnelles (pl. 4-7, fig. 1). Les données projetées non linéairement sur une grille 
rectangulaire constituée d’hexagones, la carte de Kohonen (pl. 4-7, fig. 2A) Giraudel et Lek 
(2001) sont soumises à une contrainte de préservation de leur typologie d’entrée.  
La carte auto-organisatrice est formée de deux couches : une couche d’entrée et une couche de 
sortie. La couche d'entrée est constituée par les objets (individus) du jeu de données dont 
l'ensemble est soumis à un processus d'apprentissage permettant de déterminer le meilleur 
neurone de la couche de sortie pour chacun des objets, sur la base de la distance Euclidienne 
entre échantillons. La couche de sortie est ainsi constituée par les D neurones (hexagones) et 
donne une représentation ordonnée de la distribution des échantillons du jeu de données. A la 
fin du processus d'apprentissage, chaque échantillon se retrouve ainsi placé dans un neurone 
de la carte et les neurones voisins représentent des groupes avec des individus proches.  
Afin de déterminer les groupes de neurones sur la carte, une classification ascendante 
hiérarchique a été produite à partir du poids de chacune des variables du jeu de données pour 
chacun des neurones. L'agrégation des neurones a été calculée par la méthode de Ward, basée 
sur une analyse de variance pour évaluer les distances entre groupes. Finalement, les groupes 
de neurones ont été définis à partir de ces distances d'agrégation et reportés dans la carte (pl 4-
7, fig 2).  
Afin d'analyser et de visualiser la contribution de chacune des variables qualitatives et 
quantitatives à la structure des groupes obtenus grâce à la classification ascendante 
hiérarchique, la valeur moyenne de chaque variable dans chacun des neurones de la carte peut 
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- Utilisation dans le cas des jeux de données Acacia mangium et Tectona grandis 
La couche d’entrée est constituée de 126 et 66 échantillons foliaires respectivement pour A. 
mangium et T. grandis, connectés respectivement à 23 et 21 variables dont 3 sont qualitatives 
dans les 2 cas de figure (âge de l’arbre, position dans la couronne et âge de la feuille).  
Pour les 2 espèces, la même taille de carte a été définie (54 cellules organisées en 9 lignes et 6 
colonnes) afin de pouvoir comparer les résultats obtenus. Pratiquement, le nombre de 
neurones ne doit pas être plus important que le nombre d'échantillons du jeu de données. Pour 
chacune des deux espèces, le jeu de données a donc subi un processus d'apprentissage avec 
différentes tailles de cartes et la taille optimale a été déterminée à partir des valeurs minimales 
des erreurs de quantification et topographiques. L'erreur de quantification représente la 
résolution de la carte, c'est-à-dire la distance moyenne entre chaque vecteur et son meilleur 
neurone dans la couche de sortie. L'erreur topographique représente la proportion de vecteurs 
pour lesquels les meilleurs neurones d'ordre 1 et 2 ne sont pas adjacents sur la carte.  
Les données mesurées pour chaque espèce ont été traitées par deux types d'analyses 
différentes : (i) en prenant en compte les descriptions des propriétés optiques, de la 
morphologie et des caractéristiques biochimiques, et (ii) à partir des caractéristiques 











Planche 4-8 : Nombre de feuilles selon l’âge et les catégories d’axes chez Acacia mangium.
Figure 1 : Probabilités d’observation des phyllodes d’Acacia depuis la base des axes pour les axes d’ordre 2 des arbres âgés de 2 ans 
en position basale, médiane et terminale dans la couronne et (B)
Figure 2 : Probabilités d’observation des phyllodes d’Acacia depuis la base des axes pour les axes d’ordre 2 , 3 , 4 et 5 chez 
les arbres âges de 4.5 ans. A2S = axe d’ordre 2 au sommet de la couronne, A2M = axe d’ordre 2 dans la partie médiane de la 
couronne et A2B = axe d’ordre 2 dans la partie basale de la couronne.
Fig. 1
Rang du noeud depuis la base des axes
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3 Variation du nombre d’organes foliaires des axes en fonction de la 
position dans la couronne  
3.1 Acacia mangium 
- Au niveau de l’axe principal 
Le nombre moyen de phyllodes sur l’axe principal augmente significativement avec l’âge de 
l’arbre avant de se stabiliser et présente des variations intra-annuelles chez les jeunes arbres. 
Les arbres âgés de 1 an ont significativement plus de phyllodes en 2004 (37.5 ± 2.2) comparés 
à ceux conservés en 2003 avec 31.1 ± 2.4 phyllodes en moyenne. Les arbres du lot 2, âgés de 
22 mois au cours de la période d’étude en 2003, sont caractérisés par 28.9 ± 3.4 phyllodes en 
moyenne. Agés de 2 ans en 2003 et 2004 et de 4.5 ans, le nombre de phyllodes moyen sur 
l’axe principal ne présente pas de différence significative avec respectivement 45.6 ± 11.1, 
51.9 ± 6.7 et 47.3 ± 3.6.  
 
- Au niveau des branches 
Le nombre moyen de feuilles pour les axes d’ordre 2 des arbres âgés de 1 an est de 15.5 ± 2.2. 
Chez les arbres âgés de 2 ans, les branches en position basales et médianes dans la couronne 
ne présentent pas de différence significative avec respectivement 41.7 ± 4.7 et 38.9 ± 6.7 
feuilles en moyenne (pl. 4-8, fig. 1). Les axes en position terminale dans la couronne (qui sont 
en croissance) sont caractérisés par 26.1 ± 2.8 feuilles en moyenne. Chez les arbres de 4.5 ans, 
un gradient du nombre de feuilles apparaît en fonction des différents ordres de ramification 
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Planche 4-9 : Nombre de feuilles selon l’âge et les catégories d’axes chez Tectona grandis.
Figure 1 : Nombre moyen de feuilles (± IC5%) pour (A) les axes principaux (dernière unité de croissance) chez les arbres âgés de 1, 
2, 3 et 4.5 ans en 2003 et 2004.
Figure 2 : Nombre moyen de feuilles (± IC5%) pour les différentes catégories d’axes d’ordre 2 et d’ordre 3 pour des 
arbres de 3 ans et de 4.5 ans. 
Les comparaisons des distributions sont représentées par les lettres a, b et c. Lorsque la lettre change alors les distributions sont 
significativement différentes au seuil de 95%. RC = rameau court, RL = rameau long, A2V = axe d’ordre 2 vertical, A2HL = axe 
d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds longs, A2HC = axe d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds courts, A3VL = axe d’ordre 3 vertical à 
entre-nœuds longs et A3VC = axe d’ordre 3 vertical à entre-nœuds courts.
Fig. 2
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3.2 Tectona grandis 
- Au niveau de l’axe principal 
Le nombre moyen de feuilles sur l’axe principal augmente significativement avec l’âge de 
l’arbre excepté, pour les arbres âgés de 4.5 ans (pl. 4-9, fig. 1). Les arbres âgés de 1 an sont 
caractérisés par 10 ± 1 et 13 ± 1 feuilles en moyenne respectivement pour 2003 et 2004. Des 
variations inter-annuelles apparaissent pour les arbres âgés de 2 ans avec un nombre moyen 
de feuilles de 17.4 ± 1.7 en 2003 et 26.8 ± 1.6 en 2004. Cette différence fait apparaître l’effet 
de la saisonnalité.  
Le nombre de feuilles des arbres âgés de 3 ans (28.26 ± 2.5) est similaire à celui des arbres 
âgés de 2 ans (26.8 ± 1.6) pour l’année 2004. Les arbres de 4.5 ans, observés en novembre 
2003 sont caractérisés par de 14.9 ± 4 feuilles en moyenne.  
 
- Au niveau des branches 
Les branches des arbres âgés de 3 ans sont caractérisées par 8 ± 1 feuilles en moyenne pour 
les rameaux courts et 16 ± 1 feuilles en moyenne pour les rameaux longs (pl. 4-9, fig. 2). Pour 
les arbres de 4.5 ans, les branches d’ordre 2 verticales (A2V) ou horizontales à entre-nœuds 
longs (A2HL) et courts (A2HC) ainsi que les rameaux d’ordre 3 verticaux à entre-nœuds 
longs (A3VL) ne présentent pas de différence significative dans leur nombre de feuilles avec 
respectivement 14 ± 3, 14 ± 2, 12 ± 2 et 12 ± 2 feuilles (pl. 4-9, fig. 2). Seuls les rameaux 
d’ordre 3 à entre-nœuds courts (rameaux courts) des arbres de 4.5 ans ont un nombre de 
feuilles significativement inférieur (10 ± 2 feuilles) par rapport aux axes précédents. 
 
Planche 4-10 : Relation entre la longueur de la feuille et la longueur de l’entre-noeud chez Acacia mangium.
Figure 1: Relation entre la longueur moyenne (± IC5%) de la feuille et la longueur moyenne (± IC5%) du nœud associé pour l’axe 
principal des arbres âgés de 1 et 2 ans et les axes d’ordre 2 des arbres âgés de 2 ans. A2B = axe d’ordre 2 dans la partie basale de la 
couronne, A2M = axe d’ordre 2 dans la partie médiane de la couronne, A2S = axe d’ordre 2 dans la partie terminale de la couronne.
Figure 2 : Relation entre la longueur moyenne (± IC5%) de la feuille et la longueur moyenne (± IC5%) du nœud associé 
pour les axes d’ordre 3 (rameau immédiat à l’ombre et au soleil et rameau différé horizontal et vertical). A3 = rameau immediat
d’ordre 3, R3 = rameau différé d’ordre 3.
Seules les feuilles ayant fini leur développement sont prises en considération avec leur nœud porteur et pour les branches le premier 
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Fig. 2
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4 Longueur et surface foliaire individuelle et totale selon l’âge des 
arbres et la position dans la couronne 
4.1 Longueur des feuilles 
4.1.1 Relation entre la longueur de la feuille et la longueur du nœud porteur chez A. 
mangium et T. grandis 
- Acacia mangium 
La longueur de l’entre-nœud et la longueur de la feuille correspondante sont corrélées 
positivement. Plus l’entre-nœud est long plus la feuille est longue. L’axe principal des arbres 
âgés de 2 ans est caractérisé par des longueurs d’entre-nœuds et de feuilles significativement 
plus élevées avec respectivement 4.3 ± 0.1 cm et 24.4 ± 0.2 cm en comparaison à celui des 
arbres âgés de 1 an avec respectivement 3.9 ± 0.1 cm et 22.6 ± 0.3 cm en moyenne (pl. 4-10, 
fig. 1).  
Avec une longueur de l’entre-nœud semblable à celle du tronc des arbres âgés de 1 an, les 
branches de ces mêmes arbres sont caractérisées par des feuilles significativement plus petites 
avec 20.6 ± 0.3 cm de long en moyenne contre 22.6 ± 0.3 cm de long pour le tronc (pl. 4-10, 
fig. 1).  
En fonction de la position de la branche dans la couronne des arbres âgés de 2 ans branches 
hautes (A2V), branches médianes (A2O) et branches basales (A2H)  la relation entre la 
longueur de l’entre-nœud et la longueur de la feuille évolue significativement. Les valeurs les 
plus élevées sont pour les feuilles situées dans la partie haute de la couronne avec 4.5 ± 0.2 
cm pour l’entre-nœud et 23.3 ± 0.5 cm pour la feuille et les valeurs les plus faibles sont pour 
les feuilles situées dans la partie basale de la couronne avec 2.6 ± 0.1 cm pour l’entre-nœud et 
20.9 ± 0.3 cm pour la feuille (pl. 4-10, fig. 1). Les branches de la partie médiane de la 
couronne sont caractérisées par des entre-nœuds de 3.1 ± 0.1 cm de long et des feuilles de 
21.7 ± 0.4 cm de long. 
 
Les axes d’ordre 3 situés dans la partie basale de la couronne des arbres âgés de 3 ans 
montrent des différences dans la longueur des feuilles et des entre-nœuds selon qu’ils sont 
situés au soleil ou à l’ombre (pl. 4-10, fig. 2). Ainsi les axes d’ordre 3 à l’ombre ont des entre-




























































Planche 4-11 : Relation entre la longueur de la feuille et la longueur de l’entre-noeud chez Tectona grandis.
Figure 1 : Relation entre la longueur moyenne (± IC5%) de la feuille (moyenne sur les 2 feuilles du nœud) et la longueur moyenne (±
IC5%) du nœud associé pour l’axe principal chez les arbres âgés de 1 et 2 ans mesurés en 2003 et 2004. A2RL = rameau long d’ordre 
2, A2RC = rameau court d’ordre 2.
Figure 2 : Relation entre la longueur moyenne (± IC5%) de la feuille (moyenne sur les 2 feuilles du nœud) et la longueur 
moyenne (± IC5%) du nœud associé pour les différentes catégories d’axe d’ordre 2 et d’ordre 3 pour les arbres âgés de 4.5 ans. 
Seules les feuilles ayant fini leur développement sont prises en considération avec leur nœud associé. A2VL = axe d’ordre 2 vertical 
à entre-nœuds longs, A2HL = axe d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds longs, AHC = axe d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds courts, 
A3VL = axe d’ordre 3 vertical à entre-nœuds longs et A3VC = axe d’ordre 3 vertical à entre-nœuds courts.
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longues (19.6 ± 0.24 cm) comparé aux axes d’ordre 3 au soleil avec 1.9 ± 0.05 cm de long 
pour les entre-nœuds et 17.9 ± 0.25 cm de long pour les feuilles.  
Les rameaux différés d’ordre 3, qu’ils soient de direction de croissance verticale ou 
horizontale, ne présentent pas de différence significative de la longueur de leurs entre-nœuds 
et de leurs feuilles (pl. 4-10, fig. 2). Ces rameaux différés ont des longueurs de feuilles 
similaires aux axes d’ordre 3 situés à l’ombre, seule la longueur des entre-nœuds les 
distingue.  
 
- Tectona grandis 
La longueur de l’entre-nœud et la longueur de la feuille correspondante sont corrélées 
positivement. Plus l’entre-nœud est long plus la feuille est longue. Pour 2004, les arbres âgés 
de 2 ans ont des entre-nœuds et des feuilles significativement plus longs, avec respectivement 
14.4 ± 0.7 cm et 58.6 ± 2.8 cm, en comparaison aux arbres âgés de 1 an caractérisés par des 
entre-nœuds de 9.82 ± 0.80 cm de long et des feuilles de 47.1 ± 0.7 cm de long (pl. 4-11, fig. 
1). Pour 2003, le profil est inversé avec les arbres âgés de 2 ans qui ont des entre-nœuds 
significativement plus petits (6.2 ± 0.5 cm) que ceux des arbres âgés de 1 an (9.2 ± 0.8 cm). 
La longueur des feuilles ne présente pas de différence significative entre les arbres âgés de 2 
ans et les arbres âgés de 1 an avec respectivement 42.1 ± 2.7 cm et 38.7 ± 3.1 cm. 
Les rameaux courts (A2RC) des arbres âgés de 3 ans sont constitués par des entre-nœuds 
courts (1.2 ± 0.7 cm) et des petites feuilles (17.2 ± 3.7 cm) (pl. 4-11, fig. 1). Les rameaux 
longs (A2RL) des arbres âgés de 3 ans se distinguent significativement des rameaux courts 
par des entre-nœuds et des feuilles significativement plus longs (respectivement 11.1 ± 1 cm 
et 38.2 ± 2.1). Les caractéristiques des rameaux longs des arbres âgés de 3 ans sont proches de 
celles des arbres âgés de 1 an.  
Chez les arbres âgés de 4.5 ans, la direction de croissance, l’ordre de ramification et la taille 
des entre-nœuds influent sur la longueur finale des feuilles (pl. 4-11, fig. 2). Les axes d’ordre 
2 verticaux ont des feuilles significativement plus longues (57.1 ± 2.7 cm) en comparaison 
aux axes d’ordre 2 horizontaux (47.9 ± 3.4 cm) et aux axes d’ordre 3 verticaux (50.3 ± 1.5 
cm). Pour les axes à entre-nœuds courts, les feuilles sont significativement plus longues chez 
les axes d’ordre 2 horizontaux (40.4 ± 2.4 cm) en comparaison aux axes d’ordre 3 verticaux 
(29.8 ± 2.3 cm). 
 
Planche 4-12 : Etude de la longueur des feuilles selon les catégories d’axes chez T. grandis.
Figure 1: Disposition des feuilles situées sur le tronc (A) en vue de dessus et (B) et sur les axes d’ordre 2 en vue de dessus et de 
profil.
Figure 2 : Relation entre les longueurs des feuilles pour l’axe principal des arbres âgés de 1 an entre (A) les feuilles A et les feuilles 
B, (B) les feuilles C et D. Relation entre les longueurs des feuilles pour les axes d’ordre 2 des arbres de 3 ans entre (C) les feuilles 
latérales 1 (FL1) et les feuilles latérales 2 (FL2) et (D) entre les feuilles en vis-à-vis avec le tronc (FT) et les feuilles opposées au 
tronc (FOT). La droite en trait plein correspond à la droite y = x.
Figure 3 : Fréquence relative des écarts des longueurs des limbes pour les feuilles opposées au tronc des arbres âgés de 1 an (A) et 
pour les axes d’ordre 2 des arbres âgés de 3 ans (B).
Figure 4 : Longueur individuelle des feuilles selon le rang du nœud de l’axe porteur pour 2 branches (A et B) en distinguant les 
feuilles situées contre le tronc (FT), les feuilles opposées au tronc (FOT) et les 2 feuilles opposées-décussées en position latérale par 

































































MA-B = 3.78 ± 1.26 (cm)
MC-D = 2.57 ± 0.84 (cm)
MFT-FOT = 15.50 ± 1.90 (cm)
MFL1-FL2 = 3.77 ± 0.43 (cm)
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4.1.2 Variation de la longueur des feuilles au niveau du nœud chez T. grandis 
Chez le Teck, la phyllotaxie opposée-décussée souligne la présence de 2 feuilles par nœud (pl. 
4-12, fig. 1). Pour le tronc des arbres âgés de 1 an, les longueurs des 2 feuilles opposées par 
nœud (A-B et C-D) sont similaires avec une pente proche de 1 (pl. 4-12, fig. 2A, B). Pour 
l’axe principal des arbres de 2 ans, non présenté ici, le profil est similaire. Dans le cas des 
branches des arbres âgés de 3 ans, deux cas de figure se présentent : les feuilles situées 
latéralement par rapport au tronc (FL1 et FL2) ont des longueurs semblables (pl. 4-12 fig. 2C) 
tandis que les feuilles situées dans le même plan que le tronc (FT et FOT) présentent une 
dissymétrie (pl. 4-12, fig. 2D). Les feuilles situées contre le tronc (FT) sont nettement plus 
petites que les feuilles opposées (FOT). Les écarts des longueurs pour les feuilles du tronc 
sont en moyenne de 3.8 ± 1.2 cm pour A-B et de 2.6 ± 0.8 cm pour C-D (pl. 4-12, fig. 3A). 
Pour les feuilles latérales des branches, l’écart moyen des longueurs est de 3.7 ± 0.4 cm tandis 
que pour les feuilles situées au niveau du tronc l’écart est significativement plus fort avec 15.5 
± 1.9 cm (pl. 4-12, fig. 3B).  
Malgré cette dissymétrie, la somme des 2 feuilles FT et FOT est similaire à la somme des 
deux feuilles immédiatement en-dessous FL1 et FL2 (pl. 4-12, fig. 4A, B). Les feuilles FOT 
sont nettement plus longues que les feuilles FL1 ou FL2. Tout se passe comme si la petite 
taille des feuilles contre le tronc (FT) est compensée par la feuille opposée (FOT). 
 
Planche 4-13 : Surface foliaire individuelle selon l’âge et la position dans la couronne chez Acacia mangium.
Figure 1 : Surface foliaire individuelle moyenne (± IC5%), chez les arbres âgés de 1 et de 2 ans, selon le rang du nœud pour les tronc 
(A) et les axes d’ordre 2 (B).
Figure 2 : Boites à moustaches de la surface foliaire individuelle chez les arbres âgés de 1 et 2 ans pour le tronc et les axes d’ordre 2 
(A) et pour les axes d’ordre 3 des arbres âgés de 3 ans (B). A2B = axe d’ordre 2 dans la partie basale de la couronne, A2M = axe
d’ordre 2 dans la partie médiane de la couronne, A2S = axe d’ordre 2 dans la partie terminale de la couronne A3S = axe d’ordre 3
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4.2 Surface foliaire individuelle selon l’âge et la position des axes dans la 
couronne 
4.2.1 Acacia mangium 
Au niveau de l’axe principal des arbres âgés de 1 an, la surface foliaire individuelle augmente 
en fonction du rang du nœud porteur depuis la base de 40 cm² jusqu’à en moyenne 120 cm² 
(pl. 4-13, fig. 1A). Chez les arbres âgés de 2 ans, la surface foliaire individuelle au niveau de 
l’axe principal est assez stable avec des fluctuations entre 100 cm² et 140 cm². La forte 
décroissance de la surface foliaire individuelle dans la partie terminale de l’axe des arbres 
âgés de 1 et 2 ans correspond à la zone en croissance. Pour les axes d’ordre 2 des arbres âgés 
de 1 et 2 ans, le profil des surfaces foliaires en fonction du rang du nœud depuis la base est 
similaire aux troncs des arbres âgés de 2 ans (pl. 4-13, fig. 1B). 
Les phyllodes des arbres âgés de 1 an ont une surface foliaire significativement plus petite 
avec 105.3 ± 28.5 cm² comparée à celle des feuilles de l’axe principal des arbres âgés de 2 ans 
avec 118.9 ± 24.5 cm² (pl. 4-13, fig. 2A).  
 
Les phyllodes des branches sont significativement plus petits que ceux des axes principaux. 
Les feuilles des branches des arbres âgés de 1 an sont significativement plus petites avec une 
surface foliaire moyenne de 86.15 ± 23.87 cm² en comparaison aux feuilles des branches des 
arbres âgés de 2 ans. Les phyllodes situés au sommet de la couronne ont une surface foliaire 
significativement plus élevée (106.56 ± 29.50 cm²) comparé aux phyllodes de la partie 
médiane (97.58 ± 26.68 cm²) et basale (98.69 ± 25.13 cm²) de la couronne. 
 
Les phyllodes des rameaux A3 sont significativement plus petits que ceux des branches A2 
(pl. 4-13, fig. 2B). Situés à l’ombre, les phyllodes des A3 ont une surface foliaire 
significativement plus élevée (80.46 ± 18.86 cm²) comparée à celle des phyllodes situés au 
soleil (67.98 ± 19.03 cm², pl. 4-13, fig. 2B). Les rameaux différés d’ordre 3 ont une surface 
foliaire moyenne significativement plus petite (67.32 ± 16.29 cm² pour R3H et 64.17 ± 18.83 
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Planche 4-14 : Surface foliaire individuelle selon l’âge et la position dans la couronne chez Tectona grandis.
Figure 1 : Surface foliaire individuelle moyenne (± IC5%) selon le rang du nœud porteur chez les arbres âgés de 1 an (A) et âgé de 2 
ans (B).
Figure 2 : Boites à moustaches de la surface foliaire individuelle pour le tronc des arbres âgés de 1 et 2 ans (A) et les axes d’ordre 2
pour les arbres âgés de 3 ans et les axes d’ordre 2 et 3 pour les arbres âgés de 5 ans (B). A2RL = rameau long d’ordre 2, A2RC =
rameau court d’ordre 2, A2VL = axe d’ordre 2 vertical à entre-nœuds longs, A2HL = axe d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds longs, 
AHC = axe d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds courts, A3VL = axe d’ordre 3 vertical à entre-nœuds longs et A3VC = axe d’ordre 3 
vertical à entre-nœuds courts.
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4.2.2 Tectona grandis 
Au niveau de l’axe principal des arbres âgés de 1 an en 2004, la surface foliaire individuelle 
est stable en fonction du rang du nœud porteur depuis la base avec de faibles oscillations entre 
1400 cm² et 1800 cm² (pl. 4-14, fig. 1A). Les 11ième et 12ième nœuds sont encore en croissance. 
Pour les troncs des arbres âgés de 2 ans en 2004, le profil est similaire avec des oscillations 
comprises entre 1800 cm² à 2300 cm² (pl. 4-14, fig. 1B). Les nœuds 15 à 18 sont en 
croissance.  
 
La surface foliaire moyenne des feuilles de Teck augmente avec l’âge de l’arbre pour l’année 
2004 et présente des variations inter-anuelles fortes pour les arbres âgés de 1 et 2 ans (pl. 4-
14, fig. 2A). En 2003, les feuilles des arbres âgés de 1 an ne présentent pas de différence 
significative en comparaison aux feuilles des arbres âgés de 2 ans avec respectivement 
1146.42 ± 368.35 cm² et 1225.53 ± 421.88 cm². Pour l’année 2004, les feuilles des arbres 
âgés de 1 an sont significativement plus petites avec en moyenne 1465.28 ± 459.99 cm² en 
comparaison aux feuilles des arbres âgés de 2 ans avec 2039.34 ± 529.02cm².  
 
Les rameaux longs des arbres âgés de 3 ans ont une surface foliaire individuelle 
significativement plus élevée (852.01 ± 545.12 cm²) comparée à celle des rameaux courts 
(231.16 ± 200.08 cm², pl. 4-14, fig. 2B). Chez les arbres âgés de 4.5 ans, les axes d’ordre 2 et 
d’ordre 3 à entre-nœuds longs ont des surfaces foliaires individuelles significativement plus 
élevées (1527.47 ± 377.98 cm² pour A2VL, 1150.71 ± 170.34 cm² pour A2HL et 1160.59 ± 
202.35 cm² pour A3VL) comparée à celle des axes d’ordre 2 et 3 avec des entre-nœuds courts 
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Rang du noeud depuis la plus vieille feuille
Planche 4-15 : Angles des phyllodes du tronc d’A. mangium âgés de 1 et 2 ans.
Figure 1 : Angle d’insertion moyen (± IC5%) des phyllodes selon le rang du nœud porteur chez les arbres âgés de 1 an et de 2 ans.
Figure 2 : Horizontalité moyenne (± IC5%) des phyllodes selon le rang du nœud porteur chez les arbres âgés de 1an (A) et de 2 ans 
(B).
Figure 3 : Fréquence relative de l’horizontalité des phyllodes chez les arbres âgés de 1 an et de 2 ans.
Figure 4 : Fréquence relative de la torsion du pétiole chez les arbres âgés de 1 an (A) et de 2 ans (B) selon le type de production 
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5 Orientation spatiale et géométrie des organes foliaires  
5.1 Variations des angles foliaires et de l’orientation des feuilles selon l’âge des 
arbres, les catégories d’axe et l’environnement lumineux chez Acacia mangium  
5.1.1 Disposition des organes foliaires sur l’axe principal (A1) d’A. mangium âgé de 1 et 2 
ans 
- Angles d’insertion des phyllodes selon le rang du nœud 
L’angle d’insertion des phyllodes sur l’axe principal des arbres âgés de 1 et 2 ans évolue de 
manière similaire en fonction du rang du nœud depuis le plus vieux phyllode (pl. 4-15, fig. 1). 
L’angle initial d’insertion des phyllodes est de 20° puis progressivement, avec le 
vieillissement du phyllode, il augmente jusqu’à osciller autour de 90°.  
 
- Angles de roulis du limbe des phyllodes selon le rang du noeud 
Lorsque le phyllode est initié, celui-ci est sur la tranche, c’est à dire que l’orientation du limbe 
est verticale et correspond à une valeur de 90° (pl. 4-15, fig. 2A, B). Au cours du 
vieillissement des phyllodes, ceux-ci pivotent pour avoir une orientation oblique à horizontale 
(angle de 0°).  
Que ce soit pour les arbres âgés de 1 an ou de 2 ans, 50% des feuilles du tronc sont verticales 
c’est à dire avec un angle compris entre 80° et 90° (pl. 4-15, fig. 3). Les autres phyllodes sont 
distribués de manière homogène avec des proportions comprises entre 4 et 7% selon les 
différentes classes d’angles.  
 
- Angles de torsion du pétiole des phyllodes selon le rang du nœud 
Les phyllodes qui axillent un rameau subissent une torsion du pétiole avec une moyenne de 
28.2 ± 5.07° pour les arbres âgés de 1 an et 23.9 ± 3.45° pour les arbres âgés de 2 ans (pl. 4-
15, fig. 4A, B). Si les phyllodes sont situés dans une zone non ramifiée, alors le pétiole ne 
subit pratiquement aucune torsion avec une moyenne de 1.04 ± 0.51° et de 0.47 ± 0.43° 
respectivement pour les arbres âgés de 1 et de 2 ans.  
 
Planche 4-16 : Angles des phyllodes des branches chez A. mangium âgés de 1 an et de 2 ans.
Figure 1 : Angle d’insertion moyen (± IC 5%) selon le rang du nœud depuis les plus vieilles feuilles pour les axes d’ordre 2 chez les 
arbres âgés de 1 an et de 2 ans.
Figure 2 : Fréquence relative de l’angle de roulis des phyllodes selon la position de la feuille sur l’axe (haut, latéral et bas) pour les 
axes d’ordre 2 chez les arbres âgés de 1 an (A), les axes d’ordre 2 situés au sommet de la couronne (B), les axes d’ordre 2 situés dans 
la partie médiane de la couronne  (C) et les axes d’ordre 2 situés dans la partie basale de la couronne (D) chez les arbres âgés de 2 
ans.
Figure 3 : Fréquence relative de la torsion des pétioles selon la position de la feuille sur l’axe (haut, latéral et bas) pour les axes 
d’ordre 2 chez les arbres âgés de 1 an (A), les axes d’ordre 2 situés au sommet de la couronne (B), les axes d’ordre 2 situés dans la 
partie médiane de la couronne  (C) et les axes d’ordre 2 situés dans la partie basale de la couronne (D) chez les arbres âgé de 2 ans.
Figure 4 : Fréquence relative de la torsion des pétioles selon le type de production axillaire pour les axes d’ordre 2 situés au sommet 
de la couronne (B), les axes d’ordre 2 situés dans la partie médiane de la couronne  (C) et les axes d’ordre 2 situés dans la partie 
basale de la couronne (D) chez les arbres âgés de 2 ans. « 0 » = bourgeon nu, « 1 » = petit rameau immédiat, « 2 » = branche, « 3 » = 
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5.1.2 Disposition des organes foliaires sur les branches (A2) chez A. mangium âgé de 1 et 2 
ans selon l’orientation de l’axe 
- Angles d’insertion des phyllodes selon le rang du nœud 
L’angle d’insertion des phyllodes par rapport à l’axe porteur des branches évolue dans le 
même sens que celui des phyllodes des troncs (pl. 4-16, fig. 1). L’angle d’insertion initial est 
de 20° puis augmente progressivement en fonction du rang du nœud. L’évolution des angles 
d’insertion des axes d’ordre 2 en position basale de la couronne des arbres âgés de 2 ans a 
tendance à être plus rapide que pour celle des axes d’ordre 2 en position haute dans la 
couronne. 
 
- Angles de roulis du limbe des phyllodes selon le rang du nœud 
Dans le cas des branches, les phyllodes en position épitone, hypotone et mésotone sur l’axe 
porteur ont été distingués. Les phyllodes des axes d’ordre 2 des arbres âgés de 1 an ont une 
distribution des angles de « roulis » similaire pour les 3 positions (pl. 4-16, fig. 2A). C’est à 
dire que quelque soit la position du phyllode sur l’axe porteur, 60% de ceux-ci ont un limbe 
vertical. Les angles des autres phyllodes sont distribués de manière homogène pour chacune 
des autres classes.  
L’angle de roulis des phyllodes sur les axes verticaux situés dans la partie haute de la 
couronne des arbres de 2 ans diffèrent selon la position du phyllode sur l’axe (pl. 4-16, fig. 
2B). Les phyllodes en position épitone ont leur limbe vertical dans 60% des cas alors que près 
de 80% des phyllodes en position mésotone ont leur limbe vertical. 40% des phyllodes en 
position hypotone ont leur limbe vertical.  
Dans le cas des axes d’ordre 2 situés dans la partie médiane de la couronne des arbres âgés de 
2 ans, les 3 positions des phyllodes se distinguent par leur proportion de limbe vertical (pl. 4-
16, fig. 2C). Les phyllodes en position épitone ont leur limbe vertical dans 60% des cas et ne 
presentent pas de feuilles horizontales. Les phyllodes en position mésotone ont 45% des 
limbes orientés verticalement, les autres se repartissent de manière homogène dans toutes les 
classes d’angle. Enfin, les phyllodes en position hypotone sont caractérisés par 25% de 
feuilles verticales, les autres phyllodes ont tendance à se distribuer vers des angles compris 
entre 20° et 40°.  
Les axes d’ordre 2 en position basale de la couronne des arbres âgés de 2 ans ont une 
distribution similaire de leur angle de « roulis » (pl. 4-16, fig. 2D). Toutefois, contrairement 
au cas précédent, seul 30% des phyllodes ont une orientation verticale de leur limbe. Un petit 
pic autour de 0 à 10° (limbe horizontal) apparaît avec une proportion de 20%.  
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- Angles de torsion du pétiole des phyllodes selon le rang du nœud 
Chez les arbres âgés de 1 an, la position des phyllodes sur les branches n’influe pas sur la 
torsion du pétiole (pl. 4-16, fig. 3A). Plus de 90% des phyllodes ne présentent aucune torsion 
de leur pétiole.  
Chez les arbres âgés de 2 ans, la torsion du pétiole a été étudiée en fonction de la position du 
phyllode par rapport à l’axe porteur et en fonction des types de productions axillaires 
associées. Pour les branches du sommet, la position du phyllode n’influe pratiquement pas sur 
la torsion du pétiole (pl. 4-16, fig. 3B).Pour les branches basales et médianes, les phyllodes 
épitones présentent des torsions du pétiole dans près de 40% des cas (pl. 4-16, fig 3C, D). 
Pour les 3 types de branches, le facteur qui influence le plus sur la torsion des pétioles est la 
présence d’une branche (pl. 4-16, fig. 4A, B et C). Les phyllodes qui axillent un rameau 
subissent une torsion de leur pétiole avec une moyenne de 23.2 ± 5.6° pour les branches 
basales, 38.4 ± 10.49° dans le cas des branches médianes et 23.1 ± 6.4 pour les branches 
terminales.  
 
5.1.3 Etude de la disposition des organes foliaires sur les rameaux (A3) chez A. mangium âgé 
de 3 ans selon l’orientation de l’axe et l’éclairement 
- Angles d’insertion des phyllodes  
L’évolution des angles d’insertion des phyllodes par rapport à l’axe porteur est similaire pour 
les axes d’ordre 3 et les rameaux différés horizontaux et verticaux situés à l’ombre (pl. 4-17, 
fig. 1). L’angle d’insertion initial se situe autour de 20° et augmente progressivement avec le 
vieillissement des phyllodes jusqu'à des valeurs comprises entre 80° et 100°. Les phyllodes 
positionnés sur les axes d’ordre 3 situés au soleil ont un profil similaire dans l’évolution de 
l’angle d’insertion selon le rang du nœud mais des valeurs significativement plus faibles en 
comparaison aux trois autres types de rameaux. L’angle d’insertion initial est de 15° environ 
puis les angles d’insertion augmentent beaucoup plus lentement en fonction de l’âge du 
phyllode. 
 
Planche 4-17 : Angles des phyllodes des branches chez A. mangium âgés de 3 ans.
Figure 1 : Angle d’insertion moyen (± IC 5%) selon le rang du nœud depuis les plus vieux phyllodes pour les axes d’ordre 3. 
Figure 2 : (A) Comparaison de l’angle de roulis moyen (± IC5 %) selon la position des phyllodes (haut, latéral et bas) par rapport à 
l’axe porteur pour les axes d’ordre 3. (B) Angle de roulis des phyllodes des axes différés verticaux des arbres de 3 ans en 
comparaison aux axes principaux verticaux des arbres de 1 an. Quand l’horizontalité est égale à 0° alors le limbe des phyllodes est 
horizontal, quand celle-ci est égale à 90° le limbe est vertical.
Figure 3 : (A) Comparaison de la torsion moyenne du pétiole (± IC5 %) selon la position des phyllodes (haut, latéral et bas) par 
rapport à l’axe porteur pour les axes d’ordre 3. (B) Fréquence relative de la torsion des pétioles pour les axes différés verticaux des 
arbres.





























































M = 1.52 ± 0.55°




































































1 5 9 13 17 21 25 29 33 37 41 45 49
tronc (1 an)
A3 vertical (R3v)
Chapitre 4 : Répartition et caracteristiques des organes foliaires 
   
 110
- Angles de roulis du limbe des phyllodes  
Dans le cas des rameaux horizontaux (A3S, A3O et R3H) l’angle de « roulis » des phyllodes 
est modifié selon leur position par rapport à l’axe porteur mais aussi selon l’éclairement reçu. 
Les phyllodes situés en position hypotone ne présentent pas de différence significative de leur 
angle de roulis quelque soit le type d’axe (pl. 4-17, fig. 2). Ces derniers ont un limbe vertical 
avec des valeurs comprises entre 75 et 80°. Les phyllodes en position mésotone ont un limbe 
plutôt oblique. Les phyllodes des axes situés à l’ombre ont un angle de roulis de 34 ± 3°, ceux 
au soleil de 49 ± 3° et les rameaux à developpement différés de 39 ± 3° en moyenne. Enfin, 
pour les phyllodes en position épitone, leur angle de roulis ne présente pas de différence 
significative pour les rameaux situés à l’ombre avec 21 ± 4° pour A3O et 25 ± 5° pour R3H. 
Par contre, l’angle de roulis des phyllodes situés sur les rameaux au soleil (A3S) sont 
significativement plus élevés, avec en moyenne 77 ± 4°, comparé à celui des rameaux situés à 
l’ombre. Ainsi, les phyllodes en position épitone sont horizontaux à obliques quand le rameau 
est positionné à l’ombre alors que ceux au soleil ont des phyllodes verticaux.  
Pour les axes différés verticaux, les phyllodes montrent une rapide évolution de leur angle de 
roulis par rapport, par exemple, aux axes verticaux des arbres âgés de 1 an (pl. 4-17, fig. 2B). 
Seul les 2, 3 phyllodes de l’apex sont verticaux puis ensuite très rapidement ces derniers 
prennent une orientation oblique.  
 
- Angles de torsion du pétiole des phyllodes  
Les phyllodes en position hypotone et mésotone présentent de très faibles torsions de leur 
pétiole, de l’ordre de 2 à 5° en moyenne, quelque soit le type d’axe (pl. 4-17, fig. 3). Par 
contre, les phyllodes en position épitone subissent de fortes torsions de leur pétiole pour A3O 
et R3H situés à l’ombre avec respectivement 39 ± 6° et 42 ± 6° en moyenne. Pour les axes 
situés au soleil (A3S), les torsions des pétioles sont très faibles, en moyenne 3 ± 1°, ce qui est 
similaire aux phyllodes en positon hypotone et mésotone.  
Les axes à développement différés verticaux, quant à eux présentent de très faible torsion de 
leur pétiole avec en moyenne 1.5 ± 0.5 (pl. 4-17, fig. 3B). 
 
Planche 4-18 : Disposition des feuilles du tronc chez T. grandis âgés de 1 (A) et 2 ans (B).
Figure 1 : Angle d’insertion moyen (± IC 5%) selon le rang du noeud porteur depuis les plus vieilles feuilles. 
Figure 2 : Angle de flexion f1 moyen (± IC 5%) selon le rang du noeud porteur depuis les plus vieilles feuilles.
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5.2 Variations des angles foliaires et de l’orientation des feuilles selon l’âge des 
arbres, les catégories d’axes et la longueur des entre-nœuds chez Tectona 
grandis 
5.2.1 Disposition des feuilles sur l’axe principal (A1) chez T. grandis âgé de 1 et 2 ans 
- Angles d’insertion des feuilles selon le rang du nœud  
Au niveau du nœud, l’angle d’insertion des deux feuilles opposées est similaire que ce soit 
pour les arbres âgés de 1 an ou de 2 ans (pl. 4-18, fig. 1A, B). L’angle d’insertion des feuilles 
sur l’axe principal des arbres âgés de 1 et 2 ans évolue de manière similaire en fonction du 
rang du nœud depuis les plus vieilles feuilles jusqu’aux plus jeunes (pl. 4-18, fig. 1A, B). 
L’angle initial d’insertion des feuilles est d’environ 10° puis augmente progressivement 
jusqu’à osciller autour de 80°.  
 
- Angles de flexion du limbe selon le rang du nœud 
Au niveau du nœud, l’angle f1, qui correspond à la zone de courbure de la feuille par rapport à 
l’horizontale, est similaire pour les 2 feuilles opposées des arbres de 1 an. Par contre, chez les 
arbres âgés de 2 ans cet angle f1, similaire pour les orthostiques C-D, présente des différences 
significatives pour les orthostiques A-B concernant les nœuds 9, 11 et 13 s’expliqueant par la 
course du soleil. L’angle f1, ne présente pas de différence significative pour les 7 premières 
paires de feuilles en partant du sommet pour les arbres âgés de 1 an (pl. 4-18, fig. 2A). Cet 
angle oscille entre -10° et -30° en moyenne. Chez les arbres âgés de 2 ans, l’angle de flexion 
f1 augmente progressivement de manière négative par rapport à l’horizontale (pl. 4-18, fig. 
2B). Les feuilles les plus jeunes ont un angle f1 de -10° en moyenne tandis que pour les 
feuilles les plus vieilles celui-ci atteint en moyenne -50°.  
 
L’angle f2, qui correspond à l’angle entre l’apex de la feuille est l’horizontale, ne presente 
aucune difference significative pour chacune des paires de feuilles d’un même nœud que ce 
soit pour les feuilles des arbres âgés de 1 an et de 2 ans. Cet angle f2 révèle 2 caractéristiques 
majeures entre les 4 premières paires de feuilles situées au sommet des axes et les autres 
paires de feuilles plus vieilles (pl. 4-18, fig. 3A, B). Les jeunes feuilles (en croissances) sont 
caractérisées par un angle positif très proche de l’horizontale tandis que les feuilles ayant fini 
leur croissance ont un angle fortement négatif. Les feuilles des arbres âgés de 1 an ont la 
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Planche 4-19 : Disposition des feuilles du tronc chez T. grandis âgés de 1 (A) et 2 ans (B).
Figure 1: Angle de gouttière moyen (± IC 5%) selon le rang du nœud depuis les plus vieilles feuilles. 
Figure 2 : Exemple de l’orientation géographique (en degré) des limbes des feuilles chez un Teck âgé de 1 an (A) et un Teck âgé de 
2 ans (B). Il faut noter que l’est et l’ouest sont inversés par rapport à la réalité. 
Figure 3 : Boîtes à moustache des écarts maximum des orientations géographiques des limbes pour un même orthostique.
Figure 4 : Angle moyen (± IC 5%) de torsion des pétioles selon le rang du nœud depuis les plus vieilles feuilles.
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approximativement entre - 60° et -80°. Chez les arbres âgés de 2 ans, l’apex des feuilles est 
quasiment vertical avec des angles f2 compris en moyenne entre -70° et -90°.  
 
- Angles de gouttière du limbe selon le rang du nœud 
En parallèle à la courbure du limbe, en fonction du rang du nœud depuis le sommet de l’axe, 
celui-ci présente un angle de gouttière qui augmente avec l’âge de la feuille (pl. 4-19, fig. 1A, 
B). Cet angle augmente rapidement puisqu’à partir du 3ième ou 4ième noeud depuis le sommet il 
devient constant. L’angle de gouttière moyen pour une jeune feuille, par exemple pour 
l’orthostique C, est de 96 ± 13° tandis que pour une vieille feuille, située sur ce même 
orthostique, il est significativement plus élevé avec 155 ± 12° (pl. 4-19, fig. 1A). Les jeunes 
feuilles ont tendance à avoir les 2 côtés du limbe relevés par rapport à la nervure centrale 
tandis que les vieilles feuilles présentent un limbe moins plié.  
 
- Orientation géographique du limbe selon le rang du nœud (azimut) 
La mesure de l’azimut indique que les limbes des feuilles ne sont pas strictement les uns sous 
les autres pour un même orthostique. Les figures 2A et 2B de la planche 4-19 représentent 
l’azimut de chacune des feuilles respectivement pour un arbre âgé de 1 an et un arbre âgé de 2 
ans. Globalement, la disposition opposée-décussé des feuilles est bien respectée. Toutefois, 
des petits décalages d’orientation peuvent être quantifiés pour les feuilles d’une même 
orthostique. Les écarts maximums des azimuts entre feuilles d’un même orthostique ne 
présente pas de différence significative pour les 4 orthostiques des arbres âgés de 1 et 2 ans 
(pl. 4-19, fig. 3A, B).  
 
- Angle de torsion des pétioles 
Sur les 2 plus jeunes nœuds, les feuilles ne présentent pas de torsion de leur pétiole que ce soit 
pour les arbres âgés de 1 an et 2 ans avec des valeurs inférieure à 3° en moyenne (pl. 4-19, 
fig. 4A, B). Puis, avec l’âge de la feuille, l’angle de torsion des pétioles a tendance à être plus 
élevé avec de fortes variations. L’angle de torsion des pétioles est en moyenne compris entre 
5° et 20°. Par ailleurs, la torsion du pétiole ne permet pas d’expliquer les modifications des 
azimuts des feuilles que se soit pour les arbres âgés de 1 an (R² = 0.07) et les arbres âgés de 2 













Planche 4-20 : Disposition des feuilles des branches (A2)  chez T. grandis âgé de 3 ans.
Figure 1 : Fréquence relative des angles d’insertion selon l’horizontale (A) et selon l’axe porteur (B) pour les axes d’ordre 2 selon la 
position de la feuille par rapport au tronc.
Figure 2 : Fréquence relative des angles de flexion f1 selon l’horizontale (A) et selon l’axe porteur (B) pour les axes d’ordre 2 selon 
la position de la feuille par rapport au tronc.
Figure 3 : Fréquence relative des angles de flexion f2 selon l’horizontale (A) et selon l’axe porteur (B) pour les axes d’ordre 2 selon 
la position de la feuille par rapport au tronc.
Figure 4 : Evolution de l’angle de gouttière selon le rang de nœud depuis les plus vieilles feuilles pour les axes d’ordre 2 selon la 
position de la feuille par rapport au tronc.
Figure 5 : (A) Exemple de l’orientation géographique (en degré) des limbes des feuilles pour un axe d’ordre 2. Il faut noté que l’Est 
et l’Ouest sont inversé par rapport à la réalité. (B) Boites à moustache des écarts des azimuts pour les 4 rangées de feuilles. 
Figure 6 : Evolution des angles de torsion des pétioles selon le rang du nœud depuis la base de la branche et selon la position de la 
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5.2.2 Disposition des feuilles sur les branches (A2) chez T. grandis âgé de 3 ans 
- Angles d’insertion et de flexion 
Les feuilles situées contre le tronc (FT) ont leur limbe érigé. Plus de 50 % des pétioles ont un 
angle d’insertion, par rapport à l’horizontale, compris entre 80° et 90° (pl. 4-20, fig 1A). Leur 
angle d’insertion par rapport à l’axe porteur est faible puisque près de 70 % des pétioles ont 
un angle compris entre 10° et 45° (pl. 4-20, fig 1B). L’angle de flexion f1, par rapport à 
l’horizontale (pl. 4-20, fig. 2A) indique des valeurs plutôt positives dans l’oblique et par 
rapport à l’axe porteur, cet angle est majoritairement compris entre 10° et 90°. L’angle de 
l’apex de la nervure principale f2 par rapport à l’horizontale est homogène avec des valeurs 
comprises entre –90° et +90°.  
Au contraire, les feuilles opposées au tronc (FOT) ont leur pétiole oblique à horizontal avec 
60 % des feuilles ayant un angle d’insertion par rapport à l’horizontale compris entre 10° et 
45° (pl. 4-20, fig. 1A). L’angle d’insertion par rapport à l’axe porteur est uniforme entre 10° 
et 80° (pl. 4-20, fig. 1B). L’angle de flexion f1 par rapport à l’horizontale (pl. 4-20, fig. 2A) 
présente un pic dans les valeurs négatives, correspondant à un angle par rapport à l’axe 
porteur compris entre 90° et 160° (pl. 4-20, fig. 2B). La courbure du limbe est d’autant plus 
marquée que l’angle f2 est très fortement vertical dans le négatif pour plus de 50 % des 
feuilles (pl. 4-20, fig. 3A) et que l’angle f2 par rapport à l’axe porteur présente des fréquences 
relatives qui augmentent avec l’ouverture de cet angle (pl. 4-20, fig. 3B).  
Les feuilles en position latérale par rapport au tronc (FL1 et FL2) ont un profil similaire entre-
elles pour les 3 types d’angle et se comportent préférentiellement comme les feuilles opposées 
au tronc (pl. 4-20, fig. 1, 2 et 3). 
 
- Angles de gouttière 
Quelque soit la position des feuilles par rapport au tronc et par rapport au rang du nœud, 
aucune différence significative n’apparaît dans l’angle de gouttière. En comparaison aux 
feuilles situées sur les axes principaux des arbres de 1 et 2 ans cet angle a tendance à être plus 
élevé pour les feuilles des branches des arbres âgés de 3 ans. Ainsi, ces dernières ont tendance 
à être moins pliées.  
 
- Angles d’azimut 
Les feuilles disposées selon une phyllotaxie opposée-décussée réorientent leur limbe de façon 
que ces derniers ne soient pas strictement les uns au dessus des autres (pl. 4-20, fig. 5). Même 
si aucune différence significative des écarts maximum des azimuts n’apparaît selon la 
































Planche 4-21 : Disposition des feuilles des branches et rameaux chez T. grandis âgé de 4.5 ans.
Figure 1 : Comparaison des moyennes (± IC 5%) des différences des angles de flexion f2-f1 selon le type d’axe.
Figure 2 : Relation entre la longueur de l’entre-nœud moyenne (± IC 5%) et les différences des angles de flexion f2-f1 moyen (± IC 
5%) selon le type d’axe (A) et relation entre la longueur la feuille moyenne (±IC5%) et les différences des angles de flexion f2-f1
moyen (± IC 5%) selon le type d’axe.
Figure 3 : Comparaison de l’angle de gouttière moyen (±IC5%) selon le type d’axe.
Figure 4 : Exemple de  l’orientation géographique (degré) pour A3VL (A) et pour A3VC (B).
Figure 5 : Boites à moustaches de l’écart des orientations géographiques maximales selon l’orthostique pour les différents types 
d’axes (A) et relation entre la longueur de l’entre-nœud moyen (± IC 5%) et l’écart moyen (± IC 5%)  de l’orientation géographique 
maximale pour les différents types d’axes (B).
Figure 6 : Boites à moustache de la torsion des pétioles (degré) selon le type d’axe.
A2VL = axe d’ordre 2 vertical à entre-nœuds longs, A2HL = axe d’ordre 2 horizontal à entre-nœuds longs, AHC = axe d’ordre 2 
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disposition des feuilles vis-à-vis du tronc, les feuilles situées contre le tronc ont tendance à 
avoir des écarts plus faibles que les feuilles opposées avec respectivement 21 ± 18° et 30 ± 
31° en moyenne.  
 
- Angle de torsion des pétioles 
Les 2 dernieres paires de feuilles ne présentent pas de torsion de leur pétiole avec 3° en 
moyenne (pl. 4-20, fig. 6). Puis, l’angle de torsion a tendance à augmenter avec l’âge des 
feuilles avec des valeurs comprises entre 5° et 30° en moyenne. En parallèle, une plus grande 
variabilité des angles de torsion apparaît avec l’âge des feuilles. La torsion du pétiole ne 
permet pas d’expliquer les modifications des azimuts des feuilles (R² < 0.20). 
 
5.2.3 Disposition des feuilles sur les branches et les rameaux chez T. grandis âgé de 4.5 ans 
- Angles de flexion 
La différence entre les angles f2 et f1 rend compte du degré de courbure des limbes. Ainsi, les 
axes d’ordre 2 verticaux à entre-nœuds longs ont un degré de courbure des limbes 
significativement plus élevé que les axes d’ordre 3 verticaux à entre nœuds longs avec 
respectivement 40 ± 4° et 30 ± 4° (pl. 4-21, fig. 1). Ces deux types d’axes ont eux-mêmes une 
courbure de leur limbe significativement plus élevé que les axes d’ordre 2 horizontaux à 
entre-nœuds longs (21 ± 3°) et à entre-nœuds courts (17 ± 2°). Ce sont les limbes des axes 
d’ordre 3 verticaux à entre-nœuds courts qui ont un degré de courbure significativement plus 
petit en comparaison aux autres types d’axes avec 10 ± 1° en moyenne. Ces variations du 
degré de courbure des limbes sont en rapport non seulement avec la longueur de l’entre-nœud 
correspondant (pl. 4-21, fig. 2A) mais aussi avec la longueur du limbe (pl. 4-21, fig. 2B). 
C’est ainsi que plus l’entre-nœud est long plus le limbe a un degré de courbure élevé (R² = 
0.85, p = 0.02). Plus la feuille est longue plus le degré de courbure est important (R² = 0.89, p 
= 0.01).  
 
- Angles de gouttière 
Les feuilles des axes d’ordre 2 à entre-nœuds longs présentent un angle de gouttière 
significativement plus petit (149 ± 3) par rapport aux autres types d’axes (pl. 4-21, fig. 3). Les 
axes d’ordre 2 horizontaux et les axes d’ordre 3 verticaux, tous deux à entre nœuds longs, ne 
présentent pas de différence significative de leur angle de gouttière avec respectivement 158 ± 
2° et 158 ± 3° en moyenne. Lorsque les entre-nœuds sont courts, l’angle de gouttière 
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augmente pour atteindre une moyenne de 170 ± 2° pour les axes d’ordre 2 horizontaux, 
significativement inférieur par rapport aux axes d’ordre 3 verticaux avec en moyenne 175.94 
± 1.42°. Les feuilles situées sur les entre-nœuds courts sont alors moins pliées en comparaison 
aux feuilles portées par des entre-nœuds longs.  
 
- Angles d’azimut  
Les feuilles des axes verticaux d’ordre 2 à entre-nœuds longs, en position opposée-décussée, 
réorientent leur limbe de façon à ceux que ces derniers ne soient pas strictement les uns au 
dessus des autres (pl. 4-21, fig. 4A). Par contre, pour les axes d’ordre 3 verticaux à entre-
nœuds courts les limbes sont orientés dans toutes les directions (pl. 4-21, fig. 4B). Pour tous 
les axes à entre-nœuds longs, qu’ils soient d’ordre 2 ou d’ordre 3, verticaux ou horizontaux, 
les écarts maximums d’azimut pour chacun des 4 oethostiques ne présentent pas de différence 
significative (pl. 4-21, fig. 5A). L’écart maximal moyen des azimuts est de 25.2 ± 5.3° pour 
les axes d’ordre 2 verticaux, de 31.2 ± 5.4° pour les axes d’ordre 2 horizontaux et de 27.9 ± 
4.5° pour les axes d’ordre 3 verticaux. Lorsque les entre-nœuds sont courts, l’écart maximum 
des azimuts est significativement plus élevé en comparaison aux axes à entre-nœuds longs (pl. 
4-21, fig. 5A). Les feuilles des axes d’ordre 2 horizontaux ont des écarts d’azimut moyens de 
48.1 ± 7.9° et celles des axes d’ordre 3 verticaux de 59.1 ± 10.5°. Ainsi, plus l’entre-nœud est 
petit plus les écarts maximums d’azimut pour un même orthostique sont élevés (R² = 0.93, p = 
0.006, pl. 5-21, fig. 5B).  
 
- Angles de torsion du pétiole 
Ce sont les feuilles des axes verticaux à entre-nœuds longs qui ont un angle de torsion du 
pétiole significativement plus petit en comparaison aux autres types d’axes (pl. 4-21, fig. 6). 
L’angle de torsion moyen des axes verticaux d’ordre 2 est de 11.4 ± 1.5° et celui des axes 
verticaux d’ordre 3 est de 13.8 ± 1.8°. Les axes d’ordre 2 horizontaux à entre-nœuds longs et 
courts et les axes d’ordre 3 verticaux à entre-nœuds courts ne présentent pas de différence 
significative de leur angle de torsion avec respectivement 20.1 ± 2.4°, 19.1 ± 2.3° et 20.1 ± 
3.1° en moyenne. En revanche, aucune relation entre les écarts des azimuts et la torsion du 
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Planche 4-22 : Variations des propriétés optiques des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1: Distribution des échantillons foliaires sur la carte de Kohonen par la méthode des réseaux de neurones. Les échantillons ont 
été regroupés en 5 groupes selon la distribution euclidienne. Ces 5 groupes ont été déterminés à partir des 3 variables qualitatives et 
des variables quantitatives suivante: propriétés optiques, morphologie foliaire et biochimie de la feuille.
Figure 2 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (Sommet, Milieu et Base) et l’âge du 
phyllode (Jeune, Mature et Vieux).
Figure 3: Cartographies des gradients pour la réflectance, la transmittance et l’absorbance. 
I : - Arbres de 2 ans, sommet et milieu de la couronne, feuilles matures et 
vieilles.
- Arbres de 3 ans, sommet et milieu de la couronne, feuilles jeunes, 
matures et vieilles.
II : - Arbres de 1 an, sommet de la couronne, feuilles matures et vieilles.
- Arbres de 2 ans, sommet de la couronne, vieilles feuilles.
III : - Arbres de 1 an, sommet de la couronne, feuilles jeunes.
- Arbres de 2 ans, base de la couronne, jeunes feuilles.
IV : - Arbres de 2 ans, milieu et base de la couronne, feuilles matures et 
vieilles.
- Arbres de 3 ans, milieu et base de la couronne, jeunes feuilles.
V : - Arbres de 1 an, sommet et base de la couronne, feuilles jeunes, 
matures et vieilles.
- Arbres de 2 ans, milieu et base de la couronne, feuilles jeunes et 
matures.
- Arbres de 3 ans, milieu et base de la couronne, jeunes, matures et 
vieilles feuilles.
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M  
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6 Variations des caractéristiques foliaires selon l’âge de l’arbre, la 
position dans la couronne et l’âge de la feuille  
6.1 Acacia mangium  
6.1.1 Propriétés optiques des feuilles 
- Réflectance dans le PAR 
Les valeurs élevées de réflectance caractérisent le groupe II, correspondant aux phyllodes 
situés sur des arbres jeunes, en position haute de la couronne et plutôt pour des phyllodes 
matures et vieux (pl. 4-22). La réflectance du limbe à tendance à diminuer pour les jeunes 
phyllodes situés à la base de la couronne en fonction de l’âge de l’arbre (pl. 4-23, fig. 1A). 
Les phyllodes de la base de la couronne des arbres âgés de 1 an ont une réflectance de 6 ± 0.8 
% tandis que ceux des arbres de 3 ans ont une réflectance de 4 ± 0.9 %. En position haute et 
médiane de la couronne, les phyllodes ne présentent pas de différence significative de leur 
réflectance. Les jeunes phyllodes ont tendance à réfléchir moins la lumière que les phyllodes 
matures et vieux pour des positons hautes dans la couronne (pl. 4-23, fig. 1B). Par contre dans 
la partie médiane de la couronne, ce sont les jeunes phyllodes qui ont tendance à réfléchir le 
plus de lumière. Concernant les phyllodes situés à la base de la couronne, la réflectance est 
similaire quelque soit l’âge de la feuille.  
 
- Transmittance dans le PAR 
La représentation de la transmittance sur la carte de Kohonen indique un gradient gauche-
droite depuis les valeurs les plus faibles vers les plus élevées (pl. 4-22, fig 3). Les valeurs 
élevées de transmittance se repartissent entre les groupes III et V (pl. 4-22 fig. 1) qui 
caractérisent les phyllodes jeunes et matures situés sur les arbres de 1 an.  
Quelque soit l’âge du phyllode, la transmittance a tendance à diminuer avec l’âge de l’arbre 
(pl. 4-23, fig. 2A). L’effet position dans la couronne apparaît pour les arbres âgés de 3 ans 
avec les phyllodes situés à la base de la couronne qui transmettent plus de lumière que ceux 
situés au sommet avec respectivement 5 ± 0.9 % et 3 ± 0.6 %. La transmittance est similaire 
pour les phyllodes matures et vieux quelque soit la position de la branche dans la couronne 
(pl. 4-23, fig. 2B). Concernant les jeunes phyllodes, l’augmentation de la transmittance 
moyenne, depuis les axes situés au sommet de la couronne jusqu’à la partie basale, induit un 
écart significatif entre les jeunes phyllodes d’un côté et les phyllodes matures et vieux de 
l’autre.  
Planche 4-23 : Variations des propriétés optiques des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1: Réflectance de la lumière dans le PAR selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, 
milieu et base de la couronne) et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes foliaires 
(jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez les arbres de 2 ans. 
Figure 2: Transmitance de la lumière dans le PAR selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, 
milieu et base de la couronne) pour les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des 
organes foliaires (jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres de 2 ans. 
Figure 3: Absorbance de la lumière dans le PAR selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, 
milieu et base de la couronne) pour les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des 
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- Absorbance dans le PAR 
La carte de l’absorbance présente un profil symétrique par rapport à celle de la transmittance 
avec un gradient droite-gauche dont les valeurs les plus élevées sont à gauche (pl. 4-22, fig. 
3). Ce sont les groupes I et IV qui sont affectés d’un taux d’absorbance plus élevé (pl. 4-22, 
fig. 1). Les phyllodes des arbres de 3 ans absorbent plus de lumière que les phyllodes des 
arbres de 1 an. Ce sont aussi les vieux phyllodes qui ont tendance à absorber plus de lumière 
que les jeunes. De plus, aucune variation de l’absorbance n’apparaît en fonction de la position 
du phyllode dans la couronne. 
Le taux d’absorbance augmente pour les feuilles jeunes en fonction de l’âge de l’arbre avec 
88 ± 1% pour les phyllodes des arbres de 1 an et 91 ± 2% pour ceux des arbres de 3 ans (pl. 4-
23, fig. 3A). Les jeunes feuilles se distinguent des feuilles matures et vieilles par un taux 
d’absorbance qui a tendance à être plus faible quelque soit la position de la branche dans la 
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Planche 4-24 : Variations de la morphologie des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (Sommet, Milieu et Base) et l’âge du 
phyllode (Jeune, Mature et Vieux).
Figure 2: Cartographies des gradients pour la surface foliaire, l’épaisseur du limbe, le LMA et la densité stomatique. 
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6.1.2 Morphologie foliaire 
- Surface foliaire 
Les valeurs élevées de surface foliaire sont situées dans la partie haute de la carte de Kohonen 
(pl. 4-24, fig. 2). Cette zone caractérise principalement le groupe I (pl. 4-22, fig. 1) qui 
rassemble les phyllodes situés sur des arbres âgés de 2-3 ans, en position sommitale de la 
couronne et plutôt pour des phyllodes matures et vieux (pl. 4-24, fig. 1, 2). 
La surface foliaire des jeunes phyllodes est significativement plus élevée pour ceux du 
sommet de la couronne (164.2 ± 12.5 cm²) comparée à celle des phyllodes à la base (113.7 ± 
21.2 cm²) pour les arbres âgés de 3 ans. Pour les arbres âgés de 1 et 2 ans les mêmes 
tendances apparaissent (pl. 4-25, fig. 1A). Quelque soit la position de la branche dans la 
couronne, l’épaisseur des limbes a le même profil en fonction de l’âge des phyllodes (pl. 4-25; 
Fig. 1B). Les jeunes phyllodes ont tendance à avoir une surface foliaire plus petite comparée à 
celle des phyllodes matures et vieux.  
 
- Epaisseur du limbe 
La carte de Kohonen de l’épaisseur du limbe montre un gradient haut-bas avec les valeurs les 
plus élevées en haut (pl. 4-24, fig. 3) correspondant au groupe I (pl. 4-22, fig. 1). Ce gradient 
est fortement lié à celui de la position dans la couronne (pl. 4-24, fig. 2).  
L’épaisseur du limbe ne présente pas de différence significative selon la position pour les 
arbres âgés de 1 an (pl. 4-25, fig. 2A). Agés de 2 et 3 ans, la position du phyllode dans la 
couronne varie significativement avec les limbes les plus épais au sommet (respectivement 
275.4 ± 10.7 µm et 280.4 ± 6.2 µm) et les plus fins à la base de la couronne (respectivement 
231.1 ± 7.3 µm et 235.8 ± 6.5 µm). L’épaisseur du limbe en position basale diminue avec 
l’âge de l’arbre, celle des phyllodes de la partie médiane est constante et celle des phyllodes 
situés au sommet augmente. Pour une même position donnée dans la couronne, l’épaisseur du 
limbe ne présente pas de différence significative selon l’âge de la feuille (pl. 4-25, fig. 2B). 
Cependant, les jeunes phyllodes situés sur les branches à la base de la couronne des arbres 
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Planche 4-25 : Variations de la morphologie des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1: Surface foliaire selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, milieu et base) et (B) la
position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes foliaires (jeune feuille, feuille mature et vieille 
feuille) chez les arbres âgés de 2 ans. 
Figure 2: Epaisseur du limbe selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, milieu et base de la 
couronne) pour les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes foliaires 
(jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres âgés de 2 ans. 
Figure 3: LMA selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, milieu et base de la couronne) pour 
les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes foliaires (jeune feuille, 
feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres âgés de 2 ans.
Figure 4: Densité stomatique selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, milieu et base de la 
couronne) pour les jeunes phyllodes et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes foliaires 
(jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres âgés de 2 ans. 
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- Masse surfacique foliaire (LMA) 
Les valeurs élevées de LMA caractérisent le groupe I qui regroupe les phyllodes des arbres de 
2-3 ans en position haute dans la couronne (pl. 4-24, fig. 1, 2). Les valeurs de LMA les plus 
faibles caractérisent les jeunes feuilles. 
Le LMA est similaire quelque soit la position des phyllodes sur les arbres âgés de 1 an puis 
chez les arbres plus âgés l’écart des LMA entre positions est plus élevé (pl. 4-25, fig. 3A). En 
effet, le LMA augmente pour les phyllodes situés au sommet et diminue pour les phyllodes 
situés à la base. Ainsi, chez les arbres âgés de 3 ans, les phyllodes de la partie basale de la 
couronne sont caractérisés par un LMA moyen de 75.0 ± 5.7 g/m² et ceux de la partie haute de 
la couronne par un LMA moyen de 84.6 ± 1.7 g/m². Les jeunes phyllodes ont un LMA plus 
faible que les phyllodes matures et vieux quelque soit la position de la branche dans la 
couronne (pl. 4-25, fig. 3B). 
 
- Densité stomatique 
Les fortes densités stomatiques caractérisant le groupe I et une partie du groupe IV (pl. 4-22, 
fig. 1 et pl. 4-24, fig. 1, 2) correspondent aux phyllodes des arbres âgés de 3 ans situés en 
position haute et médiane dans la couronne. L’âge de la feuille n’influe pas sur les valeurs de 
densité stomatique. 
Les phyllodes situés dans la partie haute de la couronne ont une densité stomatique 
significativement plus forte que les phyllodes situés à la base de la couronne pour les arbres 
âgés de 2 et 3 ans (pl. 4-25, fig. 4A). Par exemple, chez les arbres âgés de 3 ans, les phyllodes 
de la base de la couronne ont 334 ± 27 stomates par mm² en moyenne alors que ceux de la 
partie haute de la couronne ont une moyenne de 416 ± 16 stomates par mm². Les phyllodes 
situés dans la partie haute et médiane de la couronne ont tendance à avoir un nombre de 
stomates plus important en fonction de l’âge de l’arbre alors que les phyllodes en position 
basale ne présentent aucune évolution de leur densité stomatique. Pour les branches au 
sommet de la couronne, les jeunes phyllodes ont tendance à avoir plus de stomates que les 
phyllodes matures, qui ont eux-mêmes plus de stomates que les phyllodes vieux (pl. 4-25, fig. 
4B). Par contre pour les branches médianes et basales se sont les jeunes phyllodes qui ont 
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Planche 4-26 : Variations des caractéristiques biochimiques des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (Sommet, Milieu et Base) et l’âge du 
phyllode (Jeune, Mature et Vieux).
Figure 2: Cartographies des gradients pour la teneur en chlorophylle totale, le rapport chlorophylle a sur chlorophylle b (Ca-Cb), la 
teneur en caroténoïdes et la teneur en azote foliaire.
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6.1.3 Biochimie des feuilles 
- Teneurs en chlorophylles 
Les valeurs élevées en chlorophylle totale caractérisent le groupe I (pl. 4-22, fig. 1 et pl. 4-26, 
fig. 1, 2). Ainsi, ce sont les phyllodes des arbres âgés de 2-3 ans en position haute dans la 
couronne qui ont une teneur en chlorophylle totale élevée. Les valeurs les plus faibles 
caractérisent les jeunes feuilles (pl. 4-26, fig. 1 et 2). 
La teneur en chlorophylle totale augmente en fonction de l’âge des arbres quelque soit la 
position du phyllode dans la couronne (pl. 4-27, fig.1A). Des écarts significatifs apparaissent 
entre la position haute et basale pour la couronne des arbres de 2 ans avec respectivement 
343.1 ± 44.1 mg/m² et 254.5 ± 28.6 mg/m². Les phyllodes matures ont une teneur en 
chlorophylle totale significativement plus élevée que les phyllodes jeunes et vieux pour 
chacune des trois positions des branches dans la couronne (pl. 4-27, fig. 1B).  
 
- Rapport chlorophylle a sur chlorophylle b 
La carte de Kohonen concernant le rapport Ca/Cb souligne un gradient droite-gauche avec les 
valeurs les plus élevées à droite (pl. 4-26, fig. 1, 2) correspondant aux jeunes phyllodes situés 
sur les arbres de 1 an. 
Le rapport Ca/Cb diminue en fonction de l’âge des arbres (pl. 4-27, fig. 2A). Ainsi, pour les 
phyllode du sommet de la couronne, le rapport Ca/Cb représente 2.60 ± 0.25 pour les arbres 
de 1 an alors que pour les arbres de 3 ans le rapport diminue significativement avec une 
moyenne de 1.30 ± 0.34. Même si aucune différence significative n’apparaît pour marquer un 
effet position dans la couronne, les phyllodes du sommet ont tendance à avoir un rapport 
Ca/Cb inférieur à celui des phyllodes de la base pour les 3 âges d’arbre. Pour chacune des 3 
positions, les jeunes phyllodes présentent un rapport Ca/Cb le plus élevé que celui des 
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Planche 4-27 : Variations des caractéristiques biochimiques des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1: Teneur en chlorophylle totale selon (A) l’âge des arbres et la position dans la couronne et (B) la position dans la couronne 
et l’âge des organes foliaires chez les arbres âgés de 2 ans. 
Figure 2: Rapport chlorophylle a sur chlorophylle b (Ca-Cb) selon (A) l’âge des arbres et la position dans la couronne pour les jeunes 
feuilles et (B) la position dans la couronne et l’âge des organes foliaires chez  les arbres de 2 ans. 
Figure 3: Teneur en caroténoïdes selon (A) l’âge des arbres et la position dans la couronne pour les jeunes feuilles et (B) la position 
dans la couronne et l’âge des organes foliaires chez  les arbres âgés de 2 ans.
Figure 4: Teneur en azote foliaire selon (A) l’âge des arbres et la position dans la couronne pour les jeunes feuilles et (B) la position 
dans la couronne et l’âge des organes foliaires chez  les arbres âgés de 2 ans.
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- Teneur en caroténoïdes 
Le gradient des valeurs de la teneur en caroténoïdes représenté dans la carte de Kohonen est 
similaire au rapport Ca/Cb (pl. 4-26, fig. 1, 2). La teneur en caroténoïdes diminue en fonction 
de l’âge des arbres (pl. 4-27, fig. 3A).  
Aucune différence significative n’apparaît en fonction de la position des phyllodes dans la 
couronne, excepté pour les arbres âgés de 3 ans où les phyllodes du sommet ont 
significativement moins de caroténoïdes (7.2 ± 3.3 mg/m²) que les phyllodes de la base de la 
couronne (2.10 ± 0.24 mg/m²). Pour chacune des 3 positions, les jeunes phyllodes ont 
tendance à avoir une teneur en caroténoïdes plus élevée que celle des phyllodes matures (pl. 
4-27, fig. 3B). 
 
 
- Teneur en azote foliaire 
De manière similaire aux teneurs en chlorophylle totale, les valeurs élevées en azote foliaire 
caractérisent le groupe I qui regroupe les phyllodes des arbres âgés de 2-3 ans en position 
haute dans la couronne (pl. 4-22, fig. 1 et pl. 4-26, fig. 1, 2).  
La teneur en azote foliaire est similaire pour les phyllodes jeunes du sommet et de la base de 
la couronne pour les arbres de 1 an (pl. 4-27, fig. 4A). Les phyllodes au sommet de la 
couronne ont une teneur en azote foliaire significativement supérieure aux phyllodes situés 
dans la partie basale de la couronne avec respectivement 2.50 ± 0.15 g/m² et 1.90 ± 0.22 g/m² 
pour les arbres de 3 ans. Le profil de la teneur en azote foliaire selon l’âge du phyllode est 
similaire pour les branches du sommet et de la base de la couronne. Les jeunes feuilles ont 
tendance à avoir une teneur en azote foliaire supérieure à celle des phyllodes matures et vieux 
(pl. 4-27, fig. 4B). Pour les branches situées à la base de la couronne, la teneur en azote 





































































































































I : - Arbres de 1 an, sommet de la couronne, feuilles jeunes et matures.
- Arbres de 2 ans, sommet et milieu de la couronne, feuilles jeunes, 
matures.
II : - Arbres de 1 an, base de la couronne, feuilles jeunes et matures.
- Arbres de 2 ans, base de la couronne, feuilles matures.
III : - Arbres de 1 an, sommet de la couronne, vieilles feuilles.
- Arbres de 2 ans, sommet de la couronne, vieilles feuilles.
IV : - Arbres de 2 ans, milieu de la couronne, vieilles feuilles.
- Arbres de 3 ans, milieu et base de la couronne, vieilles feuilles.
V : - Arbres de 2 ans, sommet de la couronne, feuilles matures.
- Arbres de 3 ans, sommet de la couronne, jeunes, matures et vieilles 
feuilles.















































Age de l’arbre Position Age de la feuille
Fig. 2
Fig. 3
Planche 4-28 : Variations de l’anatomie des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1: Distribution des échantillons foliaires sur la carte de Kohonen par la méthode des réseaux de neurones. Les échantillons ont 
été regroupés en 5 groupes selon la distribution euclidienne. Ces 5 groupes ont été déterminés à partir des 3 variables qualitatives et 
des caractéristiques anatomiques. 
Figure 2 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (Sommet, Milieu et Base) et l’âge du 
phyllode (Jeune, Mature et Vieux).
Figure 3: Cartographies des gradient pour l’épaisseur de la cuticule adaxiale et abaxiale, l’épiderme adaxial et abaxial, le 
parenchyme palissadique 1 et 2 et la moelle parenchymateuse. 
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6.1.4 Anatomie foliaire 
Les cartes de Kohonen concernant l’épaisseur de la cuticule, de l’épiderme et du parenchyme 
palissadique adaxiale et abaxiale ainsi que l’épaisseur de la moelle parenchymateuse ont 
sensiblement le même profil avec les valeurs les plus élevées situées dans le coin en bas à 
gauche (pl. 4-28, fig. 3). Ces valeurs élevées correspondent principalement au groupe V (pl. 
4-28, fig. 1) qui rassemble les phyllodes matures des arbres âgés de 2-3 ans situés au sommet 
de la couronne. 
 
- Cuticule adaxiale et abaxiale 
Quelque soit la position du jeune phyllode dans la couronne, l’épaisseur de la cuticule 
augmente en fonction de l’âge de l’arbre (pl. 4-29, fig. 1A). Cette augmentation est en 
moyenne plus forte pour les phyllodes situés dans la partie haute de la couronne par rapport à 
ceux de la partie basale. Ainsi, les phyllodes situés au sommet des arbres âgés de 1 an ont une 
cuticule adaxiale de 3.41 ± 0.18 µm d’épaisseur tandis qu’elle atteint 4.22 ± 0.39 µm 
d’épaisseur pour ceux situés sur les arbres âgés de 3 ans. Les jeunes phyllodes ont tendance à 
avoir une épaisseur de leur cuticule adaxiale inférieure aux phyllodes matures pour chaque 
position dans la couronne (pl. 4-29, fig. 1B). 
 
- Epiderme adaxial et abaxial 
Contrairement à la cuticule adaxiale, l’épaisseur de l’épiderme adaxial augmente avec l’âge 
de l’arbre uniquement pour les jeunes phyllodes situés au sommet de la couronne (pl. 4-29, 
fig. 2A). Ainsi, pour les arbres âgés de 3 ans, l’épaisseur de l’épiderme des phyllodes du 
sommet de la couronne est de 8.18 ± 0.38 µm et celle des phyllodes de la base de la couronne 
est de 6.14 ± 0.90 µm en moyenne. L’épaisseur de l’épiderme présente un profil similaire 
pour les phyllodes situés dans la partie haute et médiane de la couronne où les jeunes 
phyllodes ont tendance à avoir un épiderme plus épais que celui des phyllodes matures (pl. 4-
29, fig. 2B). Dans la partie basale de la couronne, ce sont les jeunes phyllodes qui ont 
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Planche 4-29 : Variations de l’anatomie des phyllodes chez Acacia mangium.
Figure 1: Epaisseur de la cuticule adaxiale selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, milieu 
et base de la couronne) et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes foliaires (jeune 
feuille, feuille mature et vieille feuille) chez les arbres âgés de 2 ans. 
Figure 2: Epaisseur de l’épiderme adaxial selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, milieu et 
base de la couronne) pour les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des organes 
foliaires (jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres âgés de 2 ans. 
Figure 3: Epaisseur du parenchyme palissadique 1 selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, 
milieu et base de la couronne) pour les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des 
organes foliaires (jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres âgés de 2 ans.
Figure 4: Epaisseur de la moelle parechymateuse selon (A) l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans) et la position dans la couronne (sommet, 
milieu et base de la couronne) pour les jeunes feuilles et (B) la position dans la couronne (S=sommet, M=milieu, B=base) et l’âge des 
organes foliaires (jeune feuille, feuille mature et vieille feuille) chez  les arbres âgés de 2 ans. 
Chapitre 4 : Répartition et caracteristiques des organes foliaires 
   
 123
- Parenchyme palissadique 1 et 2 
Les phyllodes situés au sommet des arbres âgés de 2 et 3 ans ont un parenchyme palissadique 
significativement plus épais que celui des phyllodes situés dans la partie basale de la couronne 
(pl. 4-29, fig. 3A). Par contre aucune différence n’apparaît entre ces 2 âges pour chacune des 
positions des phyllodes dans la couronne. Les phyllodes du sommet des arbres âgés de 3 ans 
ont un parenchyme palissadique de 63.84 ± 3.25 µm d’épaisseur alors que celui des phyllodes 
de la base de la couronne à une épaisseur moyenne de 54.60 ± 2.86 µm. Aucune différence 
significative n’apparaît concernant les variations de l’épaisseur du parenchyme palissadique 
en fonction de l’âge des phyllodes pour les branches situées au sommet et au milieu de la 
couronne (pl. 4-29, fig. 3B). Concernant les branches basales, les jeunes phyllodes ont 
tendance à avoir un parenchyme palissadique plus fin que les phyllodes matures et vieux. 
 
- Moelle parenchymateuse 
Aucune variation de la moelle parenchymateuse n’apparaît pour les jeunes phyllodes du 
sommet des arbres en fonction de l’âge de ces derniers (pl. 4-29, fig. 4A). Par contre, les 
jeunes phyllodes situés dans la partie médiane et basale de la couronne tendent vers une 
diminution de l’épaisseur de la moelle parenchymateuse en fonction de l’âge des arbres. 
Ainsi, les arbres âgés de 3 ans sont caractérisés par des phyllodes ayant une épaisseur de la 
moelle parenchymateuse significativement plus élevée pour le sommet de la couronne (128.7 
± 3.74 µm) en comparaison à la partie basale (100.9 ± 6.73 µm). Pour chacune des 3 positions 
dans la couronne, l’épaisseur de la moelle parenchymateuse a tendance à être plus faible pour 





















Age de l’arbre Age de l’arbre Age de l’arbre
I : - Arbres de 3 ans, tronc, feuilles jeunes, matures et vieilles.
II : - Arbres de 2 ans, tronc, jeunes feuilles.
- Arbres de 3 ans, tronc, jeunes feuilles.
III : - Arbres de 2 an, tronc, feuilles matures et vieilles.
IV : - Arbres de 1 an, tronc, jeunes , matures et vieilles feuilles.
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Planche 4-30 : Variations des propriétés optiques des feuilles chez Tectona grandis.
Figure 1: Distribution des échantillons foliaires sur la carte de Kohonen par la méthode des réseaux de neurones. Les échantillons ont 
été regroupés en 5 groupes selon la distribution euclidienne. Ces 5 groupes ont été déterminés à partir des 3 variables qualitatives et 
des variables quantitatives suivante: propriétés optiques, morphologie foliaire et biochimie de la feuille.
Figure 2 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (tronc, branche) et l’âge de la feuille 
(Jeune, Mature et Vieille).
Figure 3: Cartographies des gradients des valeurs pour la réflectance, la transmittance et l’absorbance dans le PAR.
Figure 4: Propriétés optiques des feuilles selon l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans), l’âge des feuilles (jeunes, matures et vieilles) et la 
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6.2 Tectona grandis  
6.2.1 Propriétés optiques des feuilles 
- Réflectance dans le PAR 
Les valeurs élevées de réflectance sont situées dans la partie gauche de la carte de Kohonen 
(pl. 4-30, fig. 1, 3) caracterisant les feuilles matures et vieilles situées sur l’axe principal des 
arbres âgés de 1 et 2 ans (pl. 4-30, fig. 2). Quelque soit l’âge des arbres, les jeunes feuilles 
réfléchissent moins la lumière par rapport aux feuilles matures et vieilles (pl. 4-30, fig. 4A). 
Pour chacun des 3 âges de feuilles, le taux de réflectance a tendance à diminuer avec l’âge des 
arbres. 
 
- Transmittance dans le PAR 
Ce sont les cellules du coin bas à droite qui ont des valeurs de transmittance élevées (pl. 4-30, 
fig. 3) correspondant aux feuilles des branches (pl. 4-30, fig. 1). Les feuilles jeunes et matures 
situées sur les branches des arbres âgés de 3 ans transmettent en moyenne 6 ± 0.2 % de la 
lumière dans le domaine du PAR. Au niveau de l’axe principal, les valeurs de transmittance 
ne présentent pas de profil particulier aussi bien en fonction de l’âge de la feuille qu’en 
fonction de l’âge de l’arbre (pl. 4-30, fig. 4B). Les feuilles des arbres âgés de 2 ans 
transmettent moins de lumière que les feuilles des arbres âgés de 1 et 3 ans.  
 
- Absorbance dans le PAR 
Le groupe II et une partie du groupe I, qui caractérisent les jeunes feuilles des axes principaux 
des arbres âgés de 2-3 ans, ont des valeurs d’absorbance élevées (pl. 4-30, fig. 3). Les feuilles 
des branches quant à elles ont un taux d’absorbance plus faible. Aucun profil ne se dégage 
concernant le taux d’absorbance en fonction de l’âge de la feuille pour les 3 âges des arbres 
étudiés (pl. 4-30, fig. 4C). Sans toutefois présenter de différence significative, les feuilles des 
arbres de 1 an ont tendance à absorber moins de lumière en comparaison à celles des arbres 
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Planche 4-31 : Variations de la morphologie des feuilles chez Tectona grandis.
Figure 1 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (tronc, branche) et l’âge des feuilles 
(Jeune, Mature et Vieilles).
Figure 2: Cartographies des gradients pour la surface foliaire, l’épaisseur du limbe et le LMA. 
Figure 3: Variation de (A) la surface foliaire, (B) l’épaisseur du limbe et (C) de LMA selon l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans), l’âge des
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6.2.2 Morphologie foliaire 
- Surface foliaire 
La carte de Kohonen montre une opposition nette entre les vieilles feuilles du tronc qui ont 
une surface foliaire supérieure en comparaison aux feuilles des branches des arbres âgés de 3 
ans (pl. 4-31, fig. 1, 2). La surface foliaire des feuilles jeunes, matures et vieilles des arbres 
âgés de 1 an ne présentent aucune différence significative entre-elles avec respectivement 
1461 ± 273.1 cm², 1455.2 ± 224.9 cm² et 1405.2 ± 177.8 cm² (pl. 4-31, fig. 3A). Chez les 
arbres âgés de 2 et 3 ans, le même profil se dégage avec toutefois les jeunes feuilles qui ont 
tendance à avoir une surface foliaire plus petite que celle des feuilles matures et vieilles. La 
surface foliaire pour chacun des 3 âges de feuilles a tendance à augmenter en fonction de 
l’âge de l’arbre.  
 
- Epaisseur du limbe 
La carte de Kohonen concernant l’épaisseur du limbe permet d’identifier les limbes les plus 
épais pour les feuilles matures et vieilles du tronc des arbres âgés de 3 ans en comparaison 
aux arbres âgés de 1 an et aux branches des arbres de 3 ans (pl. 4-31, fig. 2). Les arbres âgés 
de 1, 2 et 3 ans ont le même profil d’épaisseur du limbe en fonction de l’âge de la feuille (pl. 
4-31, fig. 3B). L’épaisseur du limbe des jeunes feuilles est significativement plus petite que 
celle des feuilles matures et vieilles. De plus, l’épaisseur du limbe pour chacun des 3 âges de 
feuilles a tendance à augmenter en fonction de l’âge de l’arbre.  
 
- Masse surfacique foliaire (LMA) 
La carte de Kohonen indique des valeurs élevées de LMA pour les feuilles matures et vieilles 
du tronc des arbres âgés de 3 ans en comparaison aux feuilles des arbres de 1 an et aux 
branches des arbres de 3 ans (pl. 4-31, fig. 2). 
Le profil du LMA en fonction de l’âge de la feuille est similaire à celui observé pour 
l’épaisseur du limbe (pl. 4-31, fig. 3C). Les jeunes feuilles des arbres âgés de 2 ans par 
exemple, sont caractérisées par un LMA de 63.6 ± 8.6 g/m² qui est significativement différent 
de celui des feuilles matures et vieilles avec respectivement 90.1 ± 12.4 g/m² et 94.8 ± 8.6 
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Planche 4-32 : Variations de la biochimie des feuilles chez Tectona grandis.
Figure 1 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (Sommet, Milieu et Base) et l’âge des 
feuilles (Jeune, Mature et Vieilles).
Figure 2: Cartographies des gradient pour la teneur en chlorophylle totale, le rapport Ca-Cb, la teneur en caroténoïdes et en azote 
foliaire. 
Figure 3: Variation de la teneur en (A) chlorophylle totale , (B)  rapport Ca-Cb, (C) teneur en caroténoïdes et (D) teneur en azote 
foliaire selon l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans),  l’âge des feuilles (jeunes, matures et vieilles) et la position (tronc et branche : B). 
Fig. 2
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6.2.3 Biochimie des feuilles 
- Teneur en chlorophylles 
La carte de Kohonen localise les valeurs les plus élevées en chlorophylle totale pour les 
vieilles feuilles du tronc des arbres âgés de 3 ans et les plus faibles pour les feuilles des arbres 
de 1 an et les feuilles des branches des arbres âgés de 3 ans (pl. 4-32, fig. 1, 2). Les arbres 
âgés de 1 et 2 ans ont des teneurs en chlorophylle totale similaire quelque soit l’âge des 
feuilles (pl. 4-32, fig. 3A). Sur les arbres agés de 3 ans, un gradient croissant des teneurs 
moyennes en chlorophylle totale apparaît depuis les jeunes feuilles jusqu’aux plus vieilles. La 
teneur en chlorophylle totale significativement plus faible chez les arbres âgés de 1 an 
augmente chez les arbres âgés de 2 ans puis se stabilise chez les arbres âgés de 3 ans. Ainsi, 
les jeunes feuilles sont caractérisées par une teneur en chlorophylle totale significativement 
plus faible avec en moyenne 203.7 ± 40.5 mg/m² comparé à celle des feuilles matures et 
vieilles avec respectivement 420.9 ± 81.3 mg/m² et 419.1 ± 65.5 mg/m². 
Les teneurs en chlorophylle a et en chlorophylle b présentent le même profil que celui de la 
chlorophylle totale. 
 
- Rapport chlorophylle a sur chlorophylle b 
Les feuilles des arbres de 1 an, localisées dans de la partie centrale et supérieure de la carte de 
Kohonen ont un rapport Ca/Cb inférieur à celui des feuilles des arbres âgés de 2-3 ans (pl. 4-
32, fig. 2). Le rapport Ca/Cb est similaire quelque soit l’âge des feuilles pour les arbres âgés 
de 1, 2 et 3 ans. Les feuilles des arbres âgés de 2 ans ont un rapport Ca/Cb plus élevé par 
rapport aux feuilles des arbres âgés de 1 et 3 ans (pl. 4-32, fig. 3B). 
 
- Teneur en caroténoïdes 
La carte de Kohonen permet d’opposer les feuilles de l’axe principal des arbres de 3 ans avec 
des valeurs élevées en caroténoïdes des feuilles des branches des arbres âgés de 3 ans avec les 
valeurs les plus faibles (pl. 4-32, fig. 2). Les feuilles jeunes, matures et vieilles sont 
caractérisées par des teneurs en caroténoïdes similaires quelque soit l’âge de l’arbre (pl. 4-32, 
fig. 3C). Les feuilles des arbres âgés de 3 ans ont tendance à avoir des teneurs en caroténoïdes 
supérieures par rapport à celles des arbres âgés de 1 et 2 ans. Les plus fortes variations 
apparaissent entre le tronc et les branches des arbres âgés de 3 ans. Les jeunes feuilles du 
tronc sont constitués de 62.4 ± 35.3 mg/m² de caroténoïdes tandis que les jeunes feuilles 
situées sur les branches en contiennent significativement moins avec 28.4 ± 14.1 mg/m² en 
moyenne. 
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- Teneur en azote foliaire 
La carte de Kohonen indique que les feuilles des branches et les vieilles feuilles du tronc des 
Les vieilles feuilles du tronc ont tendance à avoir une teneur en azote foliaire inférieure par 
rapport aux feuilles matures et vieilles pour les arbres âgés de 1, 2 et 3 ans (pl. 4-32, fig. 3D). 
La teneur en azote foliaire est de 1.54 ± 0.20 g/m² pour les vieilles feuilles tandis qu’elle est 
de 2.09 ± 0.35 g/m² et de 2.3 ± 0.13 g/m² respectivement pour les feuilles matures et vieilles. 









































































I : - Arbres de 1 an, tronc, vieilles feuilles.
- Arbres de 2 ans, tronc, vieilles feuilles.
II : - Arbres de 1 an, tronc, feuilles jeunes et matures
III : - Arbres de 2 ans, tronc, feuilles jeunes et matures.
IV : - Arbres de 3 ans, branches, jeunes, matures et vieilles feuilles.







































Planche 4-33 : Variations de l’anatomie des feuilles chez Tectona grandis.
Figure 1: Distribution des échantillons foliaires sur la carte de Kohonen par la méthode des réseaux de neurones. Les échantillons ont 
été regroupés en 5 groupes selon la distribution euclidienne. Ces 5 groupes ont été déterminés à partir des 3 variables qualitatives et 
des caractéristiques anatomiques. 
Figure 2 : Cartographies des gradients selon l’âge de l’arbre, la position dans la couronne (tronc et branche) et l’âge des feuilles 
(Jeune, Mature et Vieilles).
Figure 3: Cartographies des gradients pour l’épaisseur de la cuticule adaxiale, l’épiderme adaxial, la cuticule+épiderme abaxial, le 
parenchyme palissadique 1 et 2 et le parenchyme lacuneux. 
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6.2.4 Anatomie foliaire 
- Cuticule adaxiale 
La carte de Kohonen indique que les feuilles du tronc des arbres âgés de 3 ans ont une 
épaisseur de cuticule supérieure comparée aux feuilles des arbres âgés de 1 an et aux feuilles 
des branches des arbres âgés de 3 ans (pl. 4-33, fig. 1, 2, 3). L’épaisseur de la cuticule est 
similaire quelque soit l’âge des feuilles, pour les arbres âgés de 1, 2 et 3 ans (pl. 4-34, fig. 
1A). Elle a tendance à augmenter pour chacun des 3 âges de feuilles en fonction de l’âge de 
l’arbre. Par exemple, les jeunes feuilles des arbres âgés de 1, 2 et 3 ans ont respectivement 
une épaisseur moyenne de 3.28 ± 0.43 µm², 4.07 ± 0.28 µm² et de 4.66 ± 0.53 µm².  
 
- Epiderme adaxial 
La carte de Kohonen ne permet pas de distinguer des gradients nets concernant l’épaisseur de 
l’épiderme adaxial (pl. 4-33, fig. 3). Toutefois, la cellule noire, où l’épaisseur est la plus 
élevée correspond aux échantillons des jeunes feuilles du tronc des arbres âgés de 3 ans. Les 
cellules blanches correspondant quant à elles aux jeunes feuilles des arbres âgés de 1 an. 
L’épaisseur de l’épiderme des jeunes feuilles a tendance à augmenter avec l’âge de l’arbre 
avec 12.27 ± 1.82 µm², 15.13 ± 3.69 µm² et 18.34 ± 3.09 µm² respectivement pour les feuilles 
des arbres âgés de 1, 2 et 3 ans tandis que celle des feuilles matures et vieilles est stable (pl. 4-
34, fig. 1B). 
 
- Parenchymes palissadiques 1 et 2 
D’après les cartes de Kohonen, les parenchymes palissadiques 1 et 2 présentent des valeurs 
élevées de l’épaisseur pour les feuilles du tronc des arbres de 3 ans (pl. 4-33, fig. 3). Les 
arbres âgés de 1, 2 et 3 ans ont le même profil concernant l’épaisseur du parenchyme 
palissadique 1 en fonction de l’âge de la feuille (pl. 4-34, fig. 1C). Celui-ci a tendance à être 
plus fin pour les jeunes feuilles en comparaison aux feuilles matures et vieilles. Pour les 
arbres âgés de 2 ans, les jeunes feuilles sont caractérisées par une épaisseur moyenne de 51.34 
± 7.85 µm² tandis que les feuilles matures et vieilles ont une épaisseur moyenne 
respectivement de 58.01 ± 4.27 µm² et de 60.30 ± 8.44 µm². En revanche, le parenchyme 
palissadique 2 ne souligne aucun profil particulier selon l’âge des feuilles. De manière 
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Age de l’arbre
Planche 4-34 : Variations de l’anatomie des feuilles chez Tectona grandis.
Figure 1: Variation de l’épaisseur de (A) la cuticule adaxiale , (B) l’épiderme adaxial, (C) la cuticule et l’épiderme abaxial, (D) le p. 
palissadique 1, (E) le parenchyme palissadique 2 et (F) le parenchyme lacuneux selon l’âge des arbres (1, 2 et 3 ans), l’âge des
feuilles (jeunes, matures et vieilles) et la position (tronc et branche : B).
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- Parenchyme lacuneux 
Les plus fortes valeurs de l’épaisseur du parenchyme lacuneux apparaissent pour les feuilles 
des troncs des arbres âgés de 3 ans alors que les feuilles des branches de ces mêmes arbres ont 
les épaisseurs les plus faibles (pl. 4-33, fig. 3). L’épaisseur du parenchyme lacuneux des 
jeunes feuilles a tendance à augmenter avec l’âge de l’arbre tandis que celle des feuilles 
matures et vieilles est stable (pl. 4-34, fig. 1E). Ainsi, les jeunes feuilles des arbres âgés de 1, 
2 et 3 ans ont une épaisseur moyenne du parenchyme lacuneux respectivement de 24.70 ± 
3.73 µm², 30.95 ± 4.45 µm² et de 33.59 ± 7.30 µm². Pour un même âge donné, l’épaisseur du 
parenchyme lacuneux ne présente pas de différence significative en fonction de l’âge de la 
feuille. 
 
- Epiderme et la cuticule abaxiale 
Pour un même âge donné, l’épaisseur de l’épiderme et de la cuticule abaxiale ne présente pas 
de différence significative bien que celle des jeunes feuilles des arbres âgés de 3 ans a 
tendance à avoir une épaisseur plus élevée (pl. 4-34, fig. 1F). Toutefois, elle a tendance à 
augmenter pour chacun des 3 âges de feuilles en fonction de l’âge de l’arbre. Par exemple, les 
jeunes feuilles des arbres âgés de 1, 2 et 3 ans ont respectivement une épaisseur moyenne de 
7.85 ± 0.30 µm², 8.03 ± 0.58 µm² et de 9.46 ± 0.69 µm². 
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y = 0.0007x + 0.8504
R² = 0.12
P < 0.0001
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Planche 4-35 : Corrélations entre les différents traits foliaires chez Acacia mangium.
Figure 1: Corrélations linéaires entre l’absorbance du limbe dans le PAR et (A) la masse surfacique foliaire, (B) la teneur en 
chlorophylle totale et  (C) la teneur en caroténoïdes. 
Figure 2 : Corrélations linéaires entre la transmittance du limbe dans le PAR et (A) la masse surfacique foliaire, (B) la teneur en 
chlorophylle totale, (C) le rapport chlorophylle a sur chlorophylle b, et (D) l’épaisseur de la cuticule adaxiale.
Figure 3 : Corrélations linéaires entre la surface massique et (A) la teneur en chlorophylle totale, (B) la teneur en azote foliaire et (C) 
la surface folaire.
Figure 4 : Corrélations linéaires entre l’épaisseur du limbe et (A) l’épaisseur de la moelle parenchymateuse, (B) l’épaisseur du 
parenchyme palissadique 1 et (C) la surface folaire.
Figure 6 : Corrélations linéaires entre la teneur en chlorophylle totale et (A) la teneur en azote foliaire et (B) la teneur en 
caroténoïdes.
Fig. 1 A B C
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7 Corrélations entre les différentes variables étudiées  
7.1 Acacia mangium 
L’absorbance de la face A des phyllodes d’Acacia montre un léger gradient positif avec la 
masse surfacique foliaire et les teneurs en chlorophylle totale (pl. 4-35, fig. 1A, B). Plus la 
masse surfacique foliaire et les teneurs en chlorophylle totale augmentent plus le limbe 
absorbe la lumière dans le PAR. Par contre les phyllodes absorbent moins de lumière avec 
l’augmentation des teneurs en caroténoïdes (pl. 4-35, fig. 1C).  
 
La transmittance est corrélée négativement avec le LMA, la teneur en chlorophylle totale et 
l’épaisseur de la cuticule adaxiale (pl. 4-35, fig. 2A, B, D) tandis que le rapport Ca/Cb est 
corrélé positivement (pl. 4-35, fig. 2C). 
 
La masse surfacique foliaire est corrélée positivement avec la teneur en chlorophylle totale 
(pl. 4-35, fig. 3A) et en moindre mesure avec la teneur en azote foliaire (pl. 4-35, fig. 3B) et la 
surface foliaire (pl. 4-35, fig. 4B). 
 
L’épaisseur du limbe tend à être corrélé positivement avec la surface foliaire (pl. 4-35, fig. 
4A), la moelle parenchymateuse et le parenchyme palissadique (pl. 4-35, fig. 5A, B). 
Enfin, les teneurs en chlorophylle totale tendent à être corrélées négativement avec les teneurs 
en caroténoïdes et en azote foliaire (pl. 4-35, fig. 6A, B). 
 
7.2 Tectona grandis 
Les différentes variables foliaires étudiées chez le Teck ne révèlent pas de relation bien nette 
entre elles. Néanmoins, les teneurs en chlorophylle totale tendent à être corrélées positivement 





















Surface foliaire Epaisseur limbe
y = 4.9127x – 21.5300
R² = 0.36
P < 0.0001
y = 0.1977x + 17.7783
R² = 0.44
P < 0.0001
y = 7.7067x – 791.7634
R² = 0.37
P < 0.0001
Planche 4-36 : Corrélations entre les différents traits foliaires chez Tectona grandis.



























Planche 4-37 : Synthèse des variations des différentes caractéristiques foliaires. 
Figure 1 : Variations des caractéristiques foliaires selon l’âge des phyllodes chez A. mangium.
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8 Synthèse des caractéristiques foliaires  
8.1 Variation selon l’âge des feuilles  
8.1.1 Acacia mangium 
Les vieux phyllodes d’Acacia mangium absorbent plus et transmettent moins de lumière dans 
le PAR, ont une épaisseur du limbe, du parenchyme palissadique et de la moelle 
parenchymateuse plus élevée et un LMA plus important en comparaison aux jeunes phyllodes 
(pl. 4-37, fig. 1). La réflectance et le nombre de stomates ne varient pas en fonction de l’âge 
du phyllode tandis que la transmittance et la teneur en azote foliaire diminuent avec l’âge de 
la feuille. Les teneurs en chlorophylle totale et l’épaisseur de la cuticule ont des valeurs plus 
élevées pour les phyllodes matures et plus faibles pour les phyllodes jeunes et vieux. Le profil 
inverse s’observe pour les teneurs en caroténoïdes, le rapport Ca/Cb et l’épaisseur de 
l’épiderme où les valeurs les plus faibles concernent les phyllodes matures.  
 
8.1.2 Tectona grandis 
Les vieilles feuilles de Tectona grandis ont un taux de réflectance supérieur et un taux de 
transmittance inférieur par rapport aux jeunes feuilles (pl. 4-37, fig. 2). Le limbe et le 
parenchyme palissadique 1 sont plus épais et la masse surfacique foliaire plus élevée chez les 
vieilles feuilles. La teneur en caroténoïdes est plus élevée tandis que la teneur en azote est 
plus faible chez les vieilles feuilles comparées aux jeunes feuilles. L’absorbance, la surface 
foliaire, le rapport Ca/Cb, l’épaisseur de la cuticule, de l’épiderme et du parenchyme 
palissadique 2 ne varient pas en fonction de l’âge des feuilles.  
 
8.2 Variation selon la position dans la couronne 
8.2.1 Acacia mangium 
La majorité des variables mesurées chez les phyllodes d’Acacia mangium présentent des 
valeurs plus élevées pour la partie haute de la couronne comparée aux phyllodes prélevés à la 
base de la couronne (pl. 4-38, fig. 1A). L’absorbance et le rapport Ca/Cb ne varient pas en 
fonction de la position des phyllodes dans l’arbre tandis que la transmittance diminue pour les 
phyllodes du sommet de la couronne.  
Le taux de réflectance et les teneurs en caroténoïdes ne présentent aucune variation en 
fonction de la position pour les arbres âgés de 1 et 2 ans alors que chez les arbres de 3 ans les 
Planche 4-38 : Synthèse des variations des différentes caractéristiques foliaires.
Figure 1 : Variations des caractéristiques foliaires selon la position dans la couronne chez A. mangium (A) et T. grandis (B).
Figure 2 :  Variations des caractéristiques foliaires selon l’âge de l’arbre chez A. mangium (A) et T. grandis (B).
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phyllodes du sommet ont une teneur plus élevée en comparaison aux phyllodes de la base de 
la couronne. L’effet position s’accentue avec l’âge de l’arbre (couronne plus large et plus 
haute). 
 
8.2.2 Tectona grandis 
Les feuilles situées sur les branches et le tronc des Tecks se distinguent par de nombreuses 
variables qui ont des valeurs plus élevées au niveau de ce dernier (pl. 4-38, fig. 1B). Seule la 
transmittance est plus élevée chez les feuilles des branches alors que la réflectance et le 
rapport Ca/Cb ne varient pas.  
 
8.3 Variation selon l’âge des arbres  
8.3.1 Acacia mangium 
La plupart des variables étudiées ont des valeurs plus élevées en fonction de l’âge de l’arbre 
(pl. 4-38, fig. 2A). Le taux de transmittance, les teneurs en caroténoïdes et le rapport Ca/Cb 
diminue en fonction de l’âge tandis que le taux de réflectance et l’épaisseur de la moelle 
parenchymateuse ne varient pas. Cette dernière diminue pour les phyllodes situés à la base et 
au milieu de la couronne. La réflectance, l’épaisseur de la moelle parenchymateuse et de 
parenchyme palissadique ne varient pas.  
 
8.3.2 Tectona grandis 
Chez le Teck, les caractères morphologiques tels que la surface foliaire, le LMA et l’épaisseur 
du limbe augmentent en fonction de l’âge des arbres (pl. 4-38, fig. 2B). L’augmentation de 
l’épaisseur globale du limbe se réalise en parallèle avec l’augmentation en épaisseur des 
différents tissus constituant la feuille. Seule la teneur en chlorophylle augmente alors que les 
teneurs en caroténoïdes, en azote foliaire et le rapport Ca/Cb ne varient pas en fonction de 
l’âge de l’arbre. Les propriétés optiques des feuilles ne présentent pas de variation en fonction 
de l’âge de l’arbre.  
Planche 4-39 : Comparaison  entre A. mangium et T. grandis.
Figure 1: Comparaison du nombre de feuilles chez T. grandis et A. mangium pour les axes principaux des arbres âgés de 1 et 2 ans 
en 2003 et 2004 (A) et pour la couronne entière d’arbre âgés de 1 et 2 ans pour 2003 et 2004 (B). Les comparaisons des distributions 
sont représentées par les lettres a, b, c, x, y et z. Lorsque la lettre change alors les distributions sont significativement différentes au 
seuil de 95%. 
Figure 2 : Relation entre le rapport longueur sur diamètre à la base et (A) le nombre de feuilles et (B) la surface foliaire totale des 
axes d’ordre 2.
Figure 3 : (A) Relation entre la longueur de l’entre-nœud et la surface de la feuille associée chez les axes principaux des Acacias et 
des Tecks âgés de 1 et 2 ans en 2003 et 2004. (B) Comparaison de la surface foliaire totale chez le Teck et l’Acacia âgés de 1 et 2 ans 
en 2003 et 2004. Les comparaisons des distributions sont représentées par les lettres a, b, c, x et y. Lorsque la lettre change alors les 
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9 Comparaison des deux espèces  
9.1 Nombre de feuilles, surface foliaire et angle foliaire  
Le nombre de feuilles sur l’axe principal et pour chacune des couronnes des arbres âgés de 1 
an et de 2 ans est significativement plus élevé chez l’Acacia comparé au Teck (pl. 4-39, fig. 
1A, B, tab. 4-3). Pour les branches, le nombre de feuilles est supérieur chez le Teck comparé à 
l’Acacia pour un même rapport H/D (pl. 4-39, fig. 2A). Toutefois, avec des valeurs élevées 
d’H/D l’Acacia et le Teck présentent le même nombre de feuilles s’expliquant par des 
longueurs d’entre-nœud plus faible pour l’Acacia.  
Individuellement, la taille des feuilles de Teck est significativement plus grande comparée aux 
phyllodes d’Acacia (pl. 4-39, fig. 3A). La surface d’une feuille de Teck équivaut à environ 9 à 
17 phyllodes d’Acacia. Nous avons mis en évidence, chez chacune de ces deux espèces, une 
bonne relation entre la longueur de l’entre-nœud et la longueur de la feuille associée. Entre 
ces deux especes apparaît également une relation positive entre la longueur des entre-nœuds et 
la surface de la feuille associée (pl. 4-39, fig. 3A).  
Les branches de Teck sont alors caractérisées par une surface foliaire significativement 
supérieure à celles de l’Acacia (pl. 4-39, fig. 2B). Au niveau de la couronne entière, les Tecks 
âgés de 1 an ont une surface foliaire totale significativement plus élevée en comparaison aux 
Acacias pour le même âge tandis qu’âgés de 2 ans les Acacias ont une surface foliaire totale 
significativement plus grande (pl. 4-39, fig. 3B).  
Outre la grande différence de taille, les organes foliaires de l’Acacia et du Teck se distinguent 
par leur forme. Les phyllodes de l’Acacia sont de forme ovale, plat avec une symétrie 
bilatérale tandis que les feuilles de Teck de forme cordée présentent un limbe courbé et plié. 
Par ailleurs, les phyllodes sont initiés latéralement tandis que les feuilles du Teck ont une 
symétrie dorsi-ventrale.  
Que ce soit pour l’Acacia ou le Teck, les angles d’insertion des organes foliaires par rapport à 
l’axe porteur augmentent en fonction de l’âge de la feuille (tab. 4-3 et tab. 4-4). Tandis que la 
torsion du pétiole varie selon la position du phyllode et le type de production axillaire chez 
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Planche 4-40 : Synthèse de la distribution, l’orientation et de la forme des feuilles selon les différentes catégories 
d’axes.
Figure 1 : Photos et schémas de la disposition des phyllodes et des angles des phyllodes par rapport à l’axe porteur chez Acacia 
mangium pour les âges différents et des positions différentes dans la couronne et effet de l’intensité lumineuse. Les schémas 
représentent une vue de l’axe depuis l’apex.
Figure 2 : Photos et schémas de la disposition des feuilles et des angles foliaires par rapport à l’axe porteur chez Tectona grandis 
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- Disposition et forme foliaire chez Acacia selon l’orientation des axes et l’éclairement 
Les axes verticaux (tronc) situés au soleil en comparaison aux axes verticaux situés à l’ombre 
(rameaux à développement différé) se différentient par des entre-nœuds plus longs, une 
surface foliaire plus grande, des phyllodes érigés et verticaux (pl. 4-40, fig. 1). Dans le cas des 
rameaux horizontaux (axes d’ordre 3), ceux situés au soleil ont des phyllodes plus petits, une 
évolution lentement de l’angle d’insertion en fonction du rang du nœud et les phyllodes situés 
en position épitone par rapport à l’axe porteur sont érigés alors que ceux situés à l’ombre sont 
horizontaux par phénomène de torsion du pétiole (pl. 4-40, fig. 1). 
 
- Disposition et forme des feuilles de Teck selon la taille de l’entre-nœud 
L’évolution des angles d’insertion, de courbure et de gouttière des feuilles varient dans le 
même sens que ces dernières soient situées sur l’axe principal ou sur les rameaux latéraux (pl. 
4-40, fig. 2). Pour un même environnement lumineux, les axes à entre-nœuds courts se 
distinguent des axes à entre-nœuds longs par des petites feuilles, non courbées et non pliées et 
par une torsion du pétiole plus élevée induisant une réorientation des feuilles selon une 
pseudo-rosette (pl. 4-40, fig. 2).  
 
9.2 Caractéristiques foliaires 
9.2.1 Les caractères foliaires invariants  
Les propriétés optiques des feuilles, lumière transmise, réfléchie et absorbée, ne présentent 
pas de différence significative entre ces deux espèces hormis concernant la transmittance des 
jeunes feuilles du tronc des arbres âgés de 1 an (pl. 4-41, fig. 1, tab. 4-4). Les variations des 
propriétés optiques révèlent des profils similaires pour les 2 espèces en fonction de l’âge des 
arbres. La réflectance a tendance à diminuer, la transmittance a tendance à se réduire entre les 
arbres âgés de 1 et 2 ans avant de se stabiliser chez les arbres âgés de 3 ans. L’absorbance a 
tendance à augmenter chez les arbres âgés de 1 et 2 ans et se stabilise chez les arbres âgés de 
3 ans. Les teneurs en chlorophylle totale, en chlorophylle a et en azote foliaire présentent la 
même tendance que celle de l’absorbance pour les 2 espèces (pl. 4-41, fig. 2). Seules les 
jeunes feuilles des arbres âgés de 3 ans d’Acacia et de Teck révèlent des différences 
significatives de leur teneur en chlorophylle totale. Les teneurs en chlorophylle a ne 
présentent pas de différence significative dans le cas des feuilles des arbres âgés de 2 ans 
tandis que celles-ci montrent des différences significatives pour les feuilles arbres âgés de 1 et 





























Planche 4-41 : Comparaison des caractéristiques foliaires entre Acacia mangium et Tectona grandis.
Figure 1 : Boîtes à moustache des propriétés optiques des jeunes feuilles du tronc pour (A) la réflectance, (B) la transmittance et (C) 
l’absorbance dans le domaine du PAR.
Figure 2 : Boîtes à moustache des caractéristiques biochimiques des jeunes feuilles du tronc concernant la teneur en (A) chlorophylle 
totale, (B) en chlorophylle a, (C) en caroténoïdes, (D) la teneur en azote foliaire.
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1 et 2 ans, distinguent les feuilles de Teck avec significativement plus de caroténoïdes que les 
feuilles d’Acacia (pl. 4-41, fig.2D). Par ailleurs, notons que les feuilles de Teck présentent de 
fortes variabilités de leur contenue biochimique en comparaison à celles de l’Acacia. D’un 
point de vue anatomique, seule l’épaisseur de la cuticule adaxiale ne présente pas de 
différence significative pour ces deux espèces (pl. 4-41, fig. 3). Par ailleurs, l’Acacia et le 
Teck ont des épaisseurs de la cuticule adaxiale qui ont tendance à augmenter avec l’âge des 
arbres.  
 
9.2.2 Les caractères foliaires variants  
Les phyllodes d’Acacia et les feuilles de Teck sont caractérisés par de fortes variations 
concernant leur morphologie (pl. 4-42, fig. 1). Les feuilles de Teck ont une surface foliaire 
significativement plus grande que les phyllodes d’Acacia alors que l’épaisseur de leur limbe 
et leur masse surfacique est significativement plus petite. De plus, les feuilles de Teck 
présentent une forte variabilité de la masse surfacique en comparaison à celles de l’Acacia. 
Mis à part ces différences, les phyllodes d’Acacia et les feuilles de Teck montrent des profils 
similaires avec un accroissement de leurs valeurs en fonction de l’âge des arbres. 
Contrairement aux teneurs en chlorophylle totale et chlorophylle a, les teneurs en chlorophylle 
b et le rapport Ca/Cb soulignent des différences significatives entre les deux espèces (pl. 4-42, 
fig. 2). La teneur en chlorophylle b est significativement plus élevée chez le Teck alors que le 
rapport Ca/Cb est significativement plus faible en comparaison à l’Acacia. Les 
caractéristiques anatomiques varient fortement entre ces deux espèces (pl. 4-42, fig. 3). Seul 
l’épiderme adaxial est significativement plus épais chez le Teck par rapport à l’Acacia alors 
que le parenchyme palissadique total, la moelle parenchymateuse/parenchyme lacuneux et 
l’épiderme/cuticule abaxial sont significativement plus fins. En prenant en compte les 
différents tissus constituant le limbe, la proportion du parenchyme palissadique total chez le 
Teck avoisine les 60% tandis que pour l’Acacia il représente 40% (pl. 4-42, fig. 4). Le 
parenchyme lacuneux prend part pour 20% dans la structure des limbes du Teck. Chez 
l’Acacia le parenchyme palissadique total et la moelle parenchymateuse sont les 2 principaux 




































































Planche 4-42 : Comparaison des caractéristiques foliaires entre Acacia mangium et Tectona grandis.
Figure 1 : Boîtes à moustache de (A) la surface foliaire, (B) l’épaisseur du limbe et (C) la masse surfacique foliaire des jeunes 
feuilles du tronc concernant.
Figure 2 : Boîtes à moustache de (A) la teneur en chlorophylle b et (B) le rapport Ca/Cb des jeunes feuilles du tronc concernant. 
Figure 3 : Boîtes à moustache de l’épaisseur de (A) l’épiderme adaxial, (B) du parenchyme palissadique total, (C) de la moelle 
parenchymateuse dans le cas de l’Acacia et le parenchyme lacuneux dans le cas du teck et (D) de la cuticule et l’épiderme abaxial des 
jeunes feuilles du tronc.
Figure 4 : Proportion des différents tissus caractérisant le limbe des jeunes feuilles du tronc chez Acacia mangium et Tectona 
grandis âgés de 1, 2 et 3 ans.
Fig. 2
Fig. 4




































































































































































































































Tableau 4-4 : Synthèse des caractéristiques foliaires pour les jeunes feuilles des axes 
principaux chez Acacia mangium et Tectona grandis 
Variables ACACIA MANGIUM TECTONA GRANDIS 
     
Propriétés optiques     
Transmittance 5-7 % = = 5-7 % 
Réflectance 3-7 % = = 3-7 % 
Absorbance 87-91 % = = 88-92 % 
 
Morphologie foliaire     
Surface foliaire 120-170 cm² -- ++ 1200-2300 cm² 
Epaisseur du limbe 260-290 µm ++ -- 120-150 µm 
LMA 70-88 g/m² ++ -- 40-70 g/m² 
 
Biochimie de la feuille     
Chlorophylle totale 220-380 mg/m² - + 150-530 mg/m² 
Chlorophylle a 140-220 mg/m² = = 80-250 mg/m² 
Chlorophylle b 60-160 mg/m² -- ++ 80-300 mg/m² 
Ca/Cb 1-3 ++ -- 0.4-1.2 
Caroténoïdes 5-40 mg/m² - + 15-100 mg/m² 
Azote foliaire 1.2-2.8 mg/m² + - 1.3-2.5 mg/m² 
 
Anatomie foliaire     
E. cuticule adaxial 3-4.5 µm = = 3-5.5 µm 
E. épiderme adaxial 6.5-8.5 µm -- ++ 9-20 µm 
E. p. palissadique 100-130 µm ++ -- 65-90 µm 
E. lacuneux / moelle 120-140 µm ++ -- 20-40 µm 
E. épiderme et cuticule  8-12 µm ++ -- 7-9 µm 
 
Tableau 4-3 : Synthèse des distributions des feuilles et des angles foliaires pour les 
axes verticaux des arbres ages de1 et 2 ans chez Acacia mangium et Tectona grandis. 
Variables Acacia mangium Tectona grandis 
 
Généralités     
Feuillage Persistant   Caduque 
Nb feuille / tronc 31 à 52 ++ -- 10 à 27 
Nb feuille / couronne 106 à 2855 ++ -- 10 à 27 
 
Morphologie foliaire     
Longueur limbe 22.6 à 24.4 cm -- ++ 38.7 à 58.6 cm 
SF individuelle 102 à 117 cm² -- ++ 923 à 2048 cm² 
SF / tronc 0.26 à 0.49 m² -- ++ 0.15 à 4.73 m² 
SF / couronne 0.63 à 7.84 m² ++ -- 0.75 à 4.73 m² 
     
Distribution des feuilles     
Phyllotaxie Alterne spiralée   Opposée-décussée 
Evolution angle insertion 20°  100° = = 15°  90° 
     
Géométrie de la feuille     
Forme feuille Plate   Courbée 
Initiation feuille Sur la tranche   Face sup et inf 
Angle de gouttière - -- ++ 150° 
Torsion du pétiole Position feuille   Age de la feuille 
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Chapitre 5 : Représentations tridimensionnelles de 
l’architecture des arbres et simulation du bilan radiatif 
dans les systèmes agroforestiers 
1 Objectifs 
 
L’objectif de ce chapitre est de construire, à partir des observations et des mesures réalisées 
sur Acacia mangium et Tectona grandis (processus de ramification et de croissance, 
géométrie et surface foliaire), des représentations tridimensionnelles, avec le logiciel 
AMAPsim, pour des âges différents et les plus fidèles possibles. La reconstruction de scènes 
virtuelles, sous LANDMAKER, correspondant aux dispositifs expérimentaux est le point de 
départ des calculs des bilans radiatifs avec le modèle ARCHIMED. Le but est de caractériser 
la variabilité intra- et interspécifique de la distribution du rayonnement transmis sous les 
couronnes des arbres d’une sous-parcelle en fonction de leur architecture et de leur âge. 
Dans un premier temps, les représentations numériques des arbres seront comparées bio-
métriquement avec les arbres mesurés pour évaluer les représentations tridimensionnelles 
obtenues. Dans un deuxième temps, les simulations du bilan radiatif ont été évaluées vis à vis 
de mesures indirectes de lumière transmise sous la strate arborée à partir de photographies 
hémisphériques. Puis, des dispositifs de plantation ont été testés (espacement des arbres, 
azimut des rangées d’arbres) afin de proposer des plans d’aménagement.  
Chapitre 5 : Représentations tridimensionnelles des arbres et simulation du bilan radiatif 
   
 137
2 Méthodes 
2.1 Représentation 3D de l’architecture de l’Acacia mangium et de Tectona 
grandis  
Les représentations tridimensionnelles des Acacias et des Tecks ont été simulées à un pas de 
temps annuel en utilisant le logiciel AMAPsim (Barczi et al., 1997). Ce logiciel (voir chapitre 
1) est un ensemble de programmes qui permettent de simuler le développement architectural 
de plantes sur la base de lois mathématiques de croissance et de ramification qui ont pu être 
mises en évidence au moyen de l'analyse architecturale et d'observations morphologiques et 
botaniques réalisées sur les plantes et sur le terrain. 
 
2.1.1 Modélisation de la topologie, de la croissance et de la géométrie 
- La topologie 
Dans le cas de l’Acacia, la longueur de l’entre-nœud initial et final a été renseignée pour 
chacune des catégories d’axes. Le processus de ramification, immédiat et rythmique, a été 
reproduit grâce à l’implémentation d’un automate restituant une semi-chaîne de Markov 
cachée. Le rapport de rythme (voir chapitre 3) entre le porteur et le porté est paramétré pour 
les différents ordres de ramification avec un rapport de rythme proche de 1 en début 
d’allongement puis une décroissance linéaire de ce rapport au fur et à mesure de 
l’allongement des axes.  
Pour le Teck, le nombre et la longueur initiale et finale des entre-nœuds sont renseignés pour 
chaque unité de croissance. Les rameaux apparaissent avec un developpement différée d’un 
an au cours de la 3ème année de croissance sur l’unité de croissance précédente. L’apparition 
des rameaux est paramétrée pour que ces derniers soient situés au milieu de l’unité de 
croissance. Deux types de productions latérales ont été créés afin de différencier les rameaux 
longs et les rameaux courts. 
La construction de l’axe de référence de ces 2 espèces reproduit le nombre et la nature des 
organes présents sur l’arbre, ainsi que leur succession à tout moment du cycle (unité de 
temps). 
 
- La croissance 
Elle permet la mise en place et l’évolution dans le temps des éléments et des structures. Pour 
l’Acacia et le Teck, l’unité de temps choisi est l’année. De par leurs modalités de croissance 
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différentes, l’unité topologique choisie chez l’Acacia est l’entre-nœud et pour le Teck, l’unité 
de croissance. Ainsi, pour l’Acacia, au pas de temps 1, nous avons spécifié un nombre de 52 
entre-nœuds sur l’axe principal, c'est-à-dire le nombre d’entre-nœuds moyens observés sur les 
arbres âgés de 1 an. De manière similaire, pour l’unité de temps 2, 130 entre-nœuds ont été 
affectés et à l’unité de temps 3, 250 entre-nœuds. Dans le cas du Teck, pour chacune des 
unités de temps correspond une unité topologique ainsi à l’unité de temps 1 est caractérisé 1 
unité de croissance et ainsi de suite.  
 
- La géométrie 
Du fait que les représentations tridimensionnelles des 2 espèces constituent le support des 
calculs d’interception de la lumière, les paramètres contrôlant la géométrie des maquettes ont 
du être décrits avec précision. Ainsi, à chaque étape de l’axe de référence les dimensions et la 
disposition spatiale des axes et des feuilles ont été renseignées. Pour chaque étape de l’axe de 
référence est décrit : 
 
- le nombre de feuilles pour chaque catégorie d’axe ; 
- la phyllotaxie, spiralée d’indice 3/8ième (angle de 137.5°) pour l’Acacia et opposée-
décussée pour le Teck, est considérée comme invariante, toutefois un léger bruit a été 
introduit afin de rendre compte par exemple des décalages des feuilles pour le même 
orthostique chez le Teck ; 
- la longueur et la largeur du limbe sont renseignées sous l’hypothèse qu’elles évoluent 
de manière proportionnelle. Les feuilles ont une longueur initiale qui évolue par 
interpolation linéaire en fonction du temps jusqu’à une longueur finale ; 
- les variations des angles d’insertion des pétioles par rapport à l’axe porteur : les 
angles de flexions dans le cas des feuilles de Tecks sont paramétrés de manière 
identique pour toutes les feuilles en prenant les valeurs moyennes quantifiées dans le 
chapitre précédent ; 
- les angles d’insertion des branches avec l’axe porteur sont paramétrés en renseignant 
un angle initial qui évolue par interpolation linéaire jusqu’à un angle final ; 
- le redressement des parties terminales des axes situés à la base de la couronne chez 
l’Acacia est renseigné. 
 
Planche 5-1: Symboles tridimensionnels utilisés pour représenter les feuilles des maquettes architecturales.
Figure 1: Symbole du phyllode d’Acacia mangium (A) représentation en « fil de fer »  (B) rendu avec application de texture. 
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2.1.2 Construction des symboles 3D  
La description de la plante au moyen de son axe de référence permet, en affectant des objets 
3D (« symboles ») à chacune de ses étapes, de construire une représentation 3D de la plante à 
tous ses stades de développement.  
Pour la construction des axes, un symbole entre-nœud est choisi dans la bibliothèque des 
symboles existants. En ce qui concerne les feuilles, il a été nécessaire de construire un 
nouveau symbole pour les limbes. En effet, la géométrie des feuilles est un paramètre 
important dans la construction des maquettes. Celle-ci détermine en partie l’interception du 
rayonnement par le feuillage, ce qui est notre principal objet d’étude. Un symbole feuille a été 
élaboré respectivement pour A. mangium et T. grandis à partir de photographies et de mesures 
moyennes de la forme du limbe (pl. 5-1).  
Les feuilles, représentées sous formes d’objets 3D, sont constituées d’un assemblage de 
polygones construits sous un modeleur de formes nommé FACES sous le logiciel Orchestra 
AMAP®.  
 
2.1.3 Simulation et visualisation 
Une fois le fichier paramètre renseigné, via un éditeur de saisie spécifique (SAISIM), la 
simulation est réalisée en indiquant l’âge (exprimée en unité de temps, le nœud pour A. 
mangium et l’unité de croissance pour T. grandis) et le numéro de « graine » permettant 
d’initialiser des tirages de nombres aléatoires. Le numéro de « graine » contrôle ainsi la 
réalisation de processus de croissance et de ramification exprimés en terme de probabilités. 
Ce mode de simulation stochastique génère des arbres différents tout en restituant la 
variabilité observée au sein de l’espèce pour les conditions étudiées. L’objet informatique 
tridimensionnel obtenu en fin de simulation est écrit sous le format d’une « ligne élastique » 
qui est ensuite visualisée et utilisée pour divers post-traitements (Barczi et al., 1997). Pour 
obtenir plusieurs arbres simulés, plusieurs graines sont utilisées et autant de lignes élastiques 
sont générées. La visualisation des lignes élastiques se fait directement sous Linux avec le 
programme GLANCE afin de vérifier l’apparence de la simulation ou sous Windows, le 
logiciel PlantGLviewer (Boudon et al., 2001).  
 
2.1.4 Evaluation des représentations tridimensionnelles 
Pour vérifier la qualité des simulations, l’évaluation des représentations tridimensionnelles est 
réalisée dans un premier temps de manière qualitative en comparant les représentations 
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tridimensionnelles avec des photos. Dans un deuxième temps, Les variables simulées 
théoriques tels que le nombre d’entre-nœuds, le nombre de feuilles et la surface foliaire totale 
ont été confrontées aux valeurs observées. 
 
2.2 Simulation du bilan radiatif au sein de la parcelle 
2.2.1 Construction des scènes tridimensionnelles 
La simulation des transferts radiatifs peut être réalisée à l’échelle de l’arbre ou de la parcelle. 
Dans une problématique agroforestière, où le rayonnement transmis sous la strate arborée à 
l’échelle de la parcelle est un paramètre important à quantifier, la simulation du bilan radiatif 
a été réalisée au niveau d’une sous-parcelle. Les dispositifs expérimentaux étudiés pour A. 
mangium et T. grandis ont servi de base pour la construction des scènes tridimensionnelles. 
Les scènes ont été réalisées en sélectionnant 5 arbres simulés différents. Pour chacune des 
scènes, l’espacement entre arbres, l’âge des arbres et l’orientation azimutale des rangées 
d’arbres ainsi que la période de l’année ont été respectés. Pour A. mangium la scène utile 
délimite un rectangle de 4*10 m (40 m²) et pour T. grandis un rectangle de 6*5 m (30 m²). Il 
est à noter que les parcelles sont virtuellement dupliquées dans les calculs radiatifs (section 
2.2.2) pour simuler un couvert infini. 
 
2.2.2 Calcul des bilans radiatifs 
La simulation du bilan radiatif (pl. 5-2) au sein des couverts virtuels 3D d’A. mangium et de 
T. grandis est réalisée avec les programmes MIR-MUSC-RADBAL sous la plateforme 
ARCHIMED développée à l’unité AMAP (Dauzat et Eroy, 1997; Mialet-Serra et al., 2001).  
Le calcul du bilan radiatif est réalisé en plusieurs étapes et chaque étape nécessite un 
programme spécifique : 
- Le programme MIR (Mapping Intercepted Radiation) calcule des images de la scène 
depuis 46 directions discrètes réparties sur l’hémisphère céleste suivant le modèle turtle (Den 
Dulk, 1989). Le principe de base de MIR consiste à comptabiliser les pixels correspondant 
aux entités constitutives de la scène qui sont vus depuis une direction et donc peuvent 
intercepter le rayonnement incident arrivant depuis cette direction. Ces calculs sont effectués 
ici avec une option de toricité telle que la scène élémentaire est dupliquée à l’infini. Ce 
programme calcule également des facteurs d’échange entre strates du rayonnement rediffusé. 
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Planche 5-2: Méthodologie de la simulation du bilan radiatif.
(A) Simulation de représentations tridimensionnelles de plantes (ici un teck âgé de 3 ans visualisé avec le logiciel PlantGLViewer).
(B) Construction de la scène virtuelle avec positionnement des arbres au sein d’une parcelle utile.
(C) Visualisation de la scène virtuelle réalisée sous LANDMAKER (ici une scène d’Eucalyptus). 
(D) Chaîne de calculs radiatifs « MIR-MUSC-RADBAL » sous la plate-forme ARCHIMED (Dauzat, 1995) et représentation du
modèle turtle.
(E) Cartographie du pourcentage du rayonnement transmis sous les couronnes.
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- Le programme MUSC (MUltiple SCattering) utilise les facteurs d’échange entre 
strates fournies par MIR pour calculer les rediffusions multiples au sein du couvert. Ces 
calculs sont effectués à l’échelle de strates horizontales de végétation dont il est possible de 
fixer l’épaisseur. Les propriétés optiques de la végétation sont caractérisées par la réflectance 
et la transmittance des organes végétaux et celles du sol par sa réflectance. Nous avons utilisé 
dans ce travail les propriétés optiques dans la bande spectrale du PAR (Photosynthetically 
Active Radiation, entre 400 et 700 nm).  
- Le programme BIOMscene (BIOMétrie de la scène virtuelle) permet de calculer les 
surfaces des différents éléments de la scène afin de pouvoir exprimer le rayonnement que ces 
derniers interceptent en terme d’éclairement. 
- Le programme RADBAL (RADiative BALance) combine les résultats des 
programmes précédents, secteur par secteur, pour fournir un bilan radiatif détaillé en fonction 
des conditions radiatives pendant la période spécifiée.  
 
Ces programmes permettent de choisir : (i) les propriétés optiques de la végétation et du sol 
pour une bande spectrale particulière, (ii) le niveau d’échantillonnage de la scène (via le 
nombre de pixels des images), (iii) l’échelle de sortie des résultats (l’organe, la plante ou la 
parcelle ; c’est l’échelle de l’arbre qui a été choisie ici), (iv) les conditions radiatives 
(théoriques ou spécifiées dans un fichier météorologique), la période de simulation (les 
simulations ont été réalisées pour la même journée que les photographies hémisphériques 
prises) et les coordonnées géographiques (latitude et longitude) du site. 
 
2.2.3 Etude de différents dispositifs de plantation 
Dans l’objectif de proposer quelques plans d’aménagement des parcelles agroforestières 
différents dispositifs de plantation ont été testés selon les espèces.  
Pour un âge donné, plusieurs scènes ont été créées afin de tester, dans le cas de T. grandis, 
l’effet de l’orientation des rangés d’arbres (orientation Nord-Sud vs orientation Est-Ouest). 
Concernant A. mangium, l’effet de la densité de plantation a été testé en faisant varier 
l’espacement entre les arbres. Les fortes densités de plantation ont été exclues car d’une part 
cela ne correspondrait plus à des systèmes agroforestiers et d’autre part l’architecture des 


























Planche 5-3: Méthodologie du calcul du rayonnement transmis au sol à partir de photographies hémisphériques.
(A) Parcelle agroforestière d’Acacia mangium âgé de 3 ans .
(B) Position des prises de vue (étoiles) autour de 5 arbres (ronds rouges).
(C) Photographie hémisphérique dans la sous parcelle d’Acacia âgés de 3 ans. 
(D) Traitement des photos hémisphériques sous le logiciel Gap Light Analyser (GLA, Fraser et al., 1999) pour une sous parcelle de 
Teck âgés de 3 ans.
(E) Cartographie du pourcentage du rayonnement transmis sous les couronnes.
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2.3 Quantification de la lumière interceptée à partir de photographies 
hémisphériques 
Dans un but de quantifier la lumière disponible pour les cultures associées et d’avoir un point 
de comparaison avec les simulations du bilan radiatif, des photos hémisphériques ont été 
réalisées (pl. 5-3) avec un appareil photo numérique (Nikon, Coolpix 4500) équipé d’un 
objectif « fish-eye ». Pour ce faire, une sous-parcelle de 5 arbres a été délimitée. Un 
quadrillage a été tracé au sol pour positionner des repères indiquant l’emplacement des prises 
de vue. Les arbres choisis ont par ailleurs été décrits succinctement en termes de hauteur, 
diamètre, extension de la couronne vers les quatre points cardinaux.  
Pour l’Acacia mangium, une sous-parcelle d’arbres âgés de 2 ans a été caractérisée en 
septembre 2003. Les arbres étant espacés de 2 m dans le rang et de 4 m dans l’inter-rang, la 
superficie de la sous-parcelle étudiée était donc de 40 m². Un maillage au sol a été réalisé avec 
des points d’intersection à tous les mètres (pl. 5-3). Les photographies hémisphériques ont été 
réalisées au niveau de chacun des points d’intersection. En août 2004, alors que les arbres 
étaient âgés de 3 ans, des photographies hémisphériques ont été réalisées sur cette même 
parcelle à l’emplacement des piquets laissés sur place.  
Pour T. grandis, une sous-parcelle agroforestière d’arbres âgés de 2 ans a été caractérisée en 
novembre 2003 par des photographies hémisphériques réalisées tous les mètres. Les arbres 
étaient plantés tous les mètres dans le rang et tous les 6 mètres dans l’inter-rang. La superficie 
de la zone étudiée est de 30 m². En juillet 2004, des photographies hémisphériques ont été 
réalisées après avoir matérialisé de nouveau les repères.  
Le logiciel GLA (Gap Light Analyser) (Frazer et al., 1999) a été choisi pour analyser les 
photographies hémisphériques et déterminer le pourcentage de rayonnement transmis. La 
photographie est d’abord configurée en indiquant le Nord géographique et en renseignant les 
paramètres relatifs aux conditions radiatives : latitude, longitude et altitude ; indice de 
nébulosité4 (paramétré comme égal à 0.5) et la date (paramétrée pour la journée de prise de 
vue). La photographie en couleur est ensuite transformée en pixels noir et blanc par une étape 
visuelle de seuillage. Le pourcentage du rayonnement transmis sous le couvert est ensuite 
estimé à partir du calcul du rayonnement incident réalisé automatiquement à partir des 
paramètres de configuration de l’image et du calcul du pourcentage de trouées sur l’image 
seuillée. 
                                                 
4 "Cloudiness Index", également appelé "Clearness Index" (Erbs et al., 1982).  
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Des coordonnées géographiques (X, Y) ont été attribuées aux différents emplacements de 
prise de vue dans le but de créer une cartographie du pourcentage de rayonnement transmis 
disponible pour la culture associée. Les cartes ont pu être créées par interpolation de toutes les 















































Planche 5-4: Axe de référence et représentations tridimensionnelles d’Acacia mangium.
Figure 1 : Représentation de l’axe de référence avec les correspondances établies entre les index de l’axe de référence, les entités 
constitutives et les symboles géométriques.
Figure 2 : Représentation synthétique d’un Acacia. Les nombres correspondent aux étapes de l’axe de référence et traduisent 
l’organisation structurelle de l’arbre à partir de relations de succession et de parenté.  
Figure 3 : Visualisation d’Acacias numériques 3D, âgés de 1, 2 et 3 ans, obtenus par simulation sous AMAPsim. Deux Acacias âgés 
de 2 ans, issus de 2 graines différentes, ont été représentés afin de montrer la variabilité.
1 m
1 an2 ans 2 ans 3 ans
Fig. 1 Fig. 2
Fig. 3
feuille
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3 Simulation de l’architecture en fonction de l’âge des arbres 
3.1 Acacia mangium 
3.1.1 L’axe de référence 
Les observations topologiques et morphologiques réalisées sur l’Acacia permettent de 
construire un axe de référence unique pour cette espèce (pl. 5-4, fig. 1 et 2). Cet axe comporte 
10 groupes d’étapes de développement d’« âges physiologiques » différents. Les entre-nœuds 
de l’axe principal sont caractérisés par le premier groupe allant de l’étape 1 à 300 (pl. 5-4, 
fig.1). Ainsi le tronc ne dépassera pas 300 entre-nœuds. Deux catégories de branches (A2) ont 
été décrites sur l’axe principal afin de rendre compte de l’effet de base. Les branches à la base 
de la couronne ont été définies de l’étape 301 à 600 tandis que les autres branches de l’étape 
601 à 1000. Les axes d’ordre 3 portés sur les A2 de la base de la couronne ont été positionnés 
de l’étape 1001 à 1250 et ceux des branches du dessus de l’étape 1251 à 1500. De l’étape 
1501 à 2000 ont été définis les axes d’ordre 4 situés sur les A2 de l’étape 601. Pour chacune 
des catégories d’axe, de l’ordre 1 à l’ordre 4, ont été attribué des feuilles pour les étapes 
respectives 2001, 2002, 2003 et 2004. Ceci permet de paramétrer correctement la durée de vie 
des feuilles selon les catégories d’axes où elles se situent. Cette indexation selon les 
différentes catégories d’axes permet de rendre compte de la vigueur décroissante de ces axes.  
Il est possible de réaliser une représentation schématique de l’A. mangium basée sur les 
informations de l’axe de référence et des relations topologiques entre entités (pl. 5-4, fig. 2). 
 
3.1.2 Visualisation des arbres simulés et représentation des scènes virtuelles 
Les Acacias ont été simulés à un pas de temps annuel pour 3 années consécutives, 1 an, 2 ans 
et 3 ans. Les simulations de plantes avec des "nombres-graines" différents permettent de 
rendre compte de la variabilité de forme des Acacias pour un âge donné et pour des conditions 
de plantations agroforestières (pl. 5-4, fig. 3). 
Pour les 3 âges étudiés, 20 « nombres-graines » ont été simulées et 5 d’entre-elles ont été 
choisies de manière aléatoire pour créer les scènes virtuelles. Ces scènes correspondent aux 
situations de plantations étudiées avec un espacement entre arbres de 2 m sur la rangée et 4 m 
sur l’inter-rang. Les images de synthèse de ces scènes sont présentées à titre d’illustration 
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Planche 5-5: Evaluation des représentations tridimensionnelles d’Acacia mangium.
Figure 1: Boites à moustaches du nombre moyen de branches (B) et de feuilles (F) observé et théorique (th.) pour les arbres âgés de 
1 an.
Figure 2: Boites à moustaches du nombre de branches observé et théorique (th.) pour les différentes catégories d’axes pour les arbres 
âgés de 2 ans.
Figure 3: Boites à moustaches du nombre de feuilles observé et théorique (th.) pour les différentes catégories d’axes pour les arbres 
âgés de 2 ans.
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Planche 5-6: Axe de référence et représentations tridimensionnelles de Tectona grandis.
Figure 1 : Représentation de l’axe de référence avec les correspondances établies entre les index de l’axe de référence, les entités 
constitutives et les symboles géométriques.
Figure 2 : Représentation synthétique d’un Teck. Les nombres correspondent aux étapes de l’axe de référence et traduisent 
l’organisation structurelle de l’arbre à partir de relations de succession et de parenté.  
Figure 3 : Visualisation de Tecks numériques 3D, âgés de 1, 2 et 3 ans, obtenus par simulation sous AMAPsim. Deux Tecks de 
chaque âge, issus respectivement de 2 graines différentes, ont été représentés afin de montrer la variabilité.
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3.1.3 Evaluation biométrique des Acacias numériques 
Les nombres moyens de branches et de feuilles par ordre de ramification chez les arbres âgés 
de 1 et 2 ans ne montrent aucune différence significative entre les valeurs observées et 
théoriques (pl. 5-5, fig. 1, 2 et 3). De même, la surface foliaire totale estimée et simulée est 
similaire pour les arbres âgés de 1 et 2 ans (pl. 5-5, fig. 4). 
 
3.2 Tectona grandis 
3.2.1 L’axe de référence 
Les observations topologiques et morphologiques réalisées sur le Teck permettent de 
construire un axe de référence unique pour cette espèce (pl. 5-6, fig.1, 2). Cet axe comporte 6 
groupes d’étapes de développement d’« âge physiologique » différents. Les entre-nœuds 
successifs au sein des unités de croissance de l’axe principal sont caractérisés par le premier 
groupe allant de l’étape 1 à 10 Les rameaux longs portés par le tronc sont définis des étapes 
11 à 20 tandis que les entre-nœuds des rameaux courts sont définis par les étapes 21 à 30. 
Nous avons défini 3 étapes pour caractériser les feuilles, l’étape 99, 100 et l’étape 101. Les 
feuilles du tronc et de la deuxième moitié supérieure des A2 sont définies à l’étape 99. Les 
feuilles portées sur les étapes 100 et 101 sont positionnées sur la première moitié des A2. 
L’étape 100 caractérise les feuilles situées à l’opposé du tronc tandis que les feuilles portées 
en 101 sont situées du côté du tronc. Ainsi les gradients de taille des feuilles sont respectés.  
 
3.2.2 Visualisation des arbres numériques et représentation des scènes virtuelles 
Les Tecks ont été simulés à un pas de temps annuel pour 3 années consécutives : 1 an, 2 ans et 
3 ans. Les simulations pour des nombres-graines différents permettent de rendre compte de la 
variabilité de forme des Tecks à un âge donné dans ses conditions de plantations 
agroforestières (pl. 5-6, fig. 3).  
Pour les 3 âges étudiés, 20 « nombres-graines » ont été simulées et 5 d’entre-elles ont été 
choisies de manière aléatoire pour créer les scènes virtuelles. Ces scènes correspondent aux 
situations de plantations étudiées avec un espacement entre arbre de 1 m sur la rangée et 6 m 
sur l’inter-rang. Les images de synthèse de ces scènes sont présentées à titre d’illustration 











1 an 3 ans
(th.)




Planche 5-7: Evaluation des représentations tridimensionnelles de Tectona grandis.
Figure 1: Boites à moustaches du nombre moyen d’entre-nœud observé et théorique (th.) pour les arbres âgés de 1, 2 et 3 ans.
Figure 2: Boites à moustaches du nombre moyen de feuilles observé et théorique (th.) pour les arbres âgés de 1, 2 et 3 ans.
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3.2.3 Evaluation des Tecks numériques 
Pour les 3 âges étudiés, les comparaisons des données observées et théoriques pour le nombre 
d’entre-nœuds, le nombre de feuilles et les surfaces foliaires totales par arbre montrent que les 










































































Planche 5-8 : Distribution des feuilles dans la couronne et éclairement moyen des feuilles chez Acacia mangium.
Figure 1 : Distribution des feuilles selon des strates verticales de 20 cm chez les arbres âgés de 1 an (A) et 2 ans (B).
Figure 2 : Eclairement résultant de l’interception d’ordre 1 (ne prenant pas en compte les rediffusions) par rapport au rayonnement 
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4 Simulation du bilan radiatif dans une sous-parcelle 
4.1 Acacia mangium  
4.1.1 Profil du rayonnement incident transmis 
Le découpage de la scène en strates verticales de 20 cm permet de restituer les profils 
verticaux non seulement de la répartition de la surface foliaire mais aussi de la quantité de 
lumière interceptée.  
Les phyllodes se repartissent sur toute la hauteur des arbres âgés de 1 et 2 ans, à l’exception 
des 20 premiers centimètres (pl. 5-8, fig. 1). L’éclairement des phyllodes des arbres âgés de 1 
an représente 50 à 80% du PPFD5 incident (pl. 5-8, fig. 2). Pour les arbres âgés de 2 ans, 
l’éclairement des phyllodes de la strate supérieure est d’environ 70% du PPFD incident. En 
dessous, les éclairements moyens diminuent progressivement avant de se stabiliser entre 10 et 
15% pour les 3 premiers mètres de la couronne. 
 
4.1.2 Lumière transmise sous les couronnes 
La comparaison du taux de transmission moyen du rayonnement incident, déterminé à partir 
des photographies hémisphériques et à partir des simulations sur les scènes virtuelles, indique 
des valeurs similaires pour les Acacias âgés de 2 ans (tab. 5-1). Par contre la simulation sous-
estime la lumière transmise sous les Acacias âgés de 3 ans par rapport aux photographies 
hémisphériques.  
93.6% du rayonnement incident est transmis sous les plantations agroforestières d’Acacia âgé 
de 1 an. Sur la cartographie des Acacias âgés de 1 an, les zones ayant un plus faible taux de 
transmission se situent directement sous les couronnes des arbres (pl. 5-9, fig. 1). A deux ans, 
la lumière transmise diminue significativement d’environ 50% comparé aux plantations 
d’arbres âgés de 1 an. Au niveau de la rangée d’arbres, la lumière transmise au sol atteint en 
moyenne 30%. Lorsqu’on s’éloigne du rang, la quantité de lumière transmise augmente de 
manière similaire côté Ouest et côté Est pour atteindre 50% en moyenne au milieu de l’inter-
rang (pl. 5-9, fig. 2C). 
Pour les plantations agroforestières d’arbres âgées de 3 ans, le pourcentage moyen de la 
lumière transmise diminue significativement d’environ 30% par rapport à celles des arbres 
âgés de 2 ans (tab. 5-1). La quasi-totalité de la sous-parcelle reçoit moins de 20% du 
                                                 
5 PPFD: PAR Photon Flux Density 
























































Planche 5-9: Cartographies de la lumière transmise sous les couronnes en fonction de l’âge d’Acacia mangium.
Figure 1 : Carte du pourcentage de la lumière transmise simulé sous les couronnes d’Acacia âgés de 1 an.
Figure 2 : Cartes du pourcentage de lumière transmise sous les couronnes d’Acacia âgés de 2 ans (A) par la méthode des 
photographies hémisphériques, (B) par la simulation et (C) profil ouest-est du pourcentage de lumière transmise au sol. PH = 
photographie hémisphérique.
Figure 3 : Cartes du pourcentage de lumière transmise sous les couronnes d’Acacia âgés de 3 ans (A) par la méthode des 
photographies hémisphériques, (B) par la simulation et (C) profil ouest-est du pourcentage de lumière transmise au sol. PH = 
photographie hémisphérique.





































Planche 5-10 : Distribution des feuilles dans la couronne et éclairement moyen des feuilles chez Tectona grandis.
Figure 1 : Distribution des feuilles selon des strates verticales de 20 cm chez les arbres âgés de 1 an (A), 2 ans (B) et 3 ans (C).
Figure 2 : Eclairement résultant de l’interception d’ordre 1 (ne prenant pas en compte les rediffusions) par rapport au rayonnement 
incident dans le PAR selon les différentes strates de hauteurs pour les arbres âgés de 1, 2 et 3 ans. 
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rayonnement incident d’après les photographies hémisphériques et moins de 6% d’après 
simulations (pl. 5-9, fig. 3A, B). La simulation de la lumière transmise sous les couronnes 
surestime l’ombrage par rapport aux photographies hémisphériques. Le profil de la lumière 
transmise au sol est similaire pour la rangée d’arbres et pour l’inter-rang (pl. 5-9, fig. 3C). 
 
Tableau 5-1: Pourcentage (moyenne ± écart type) de la lumière transmise sous les couronnes calculé à 
partir de photographies hémisphériques (A) et obtenu par simulation sur parcelles virtuelles (B). 
 1 an 2 ans 3 ans 
 moyenne max min moyenne max min moyenne max min 
(A) PH (terrain) - - - 43.9 ± 10.1 b 63.5 28.9 16.5 ± 3.7 c 26.7 7.8 
(B) Simulation  93.6 ± 3.8 a 97.9 77.3 41.8 ± 6.8 b 53.3 25.8 5.2 ± 1.3 c 11.3 3.1 
 
4.2 Tectona grandis 
4.2.1 Profil du rayonnement incident 
Le découpage de la scène en strates verticales de 20 cm permet de quantifier la répartition 
verticale des feuilles ainsi que la quantité de lumière interceptée.  
Les feuilles du sommet de la couronne reçoivent un éclairement correspondant à environ 90% 
du PPFD incident. Du fait des ombrages portés, l’éclairement relatif des feuilles diminue pour 
les strates inférieures de couvert. Chez les Tecks âgés de 1 an, les feuilles des strates 
inférieures reçoivent un éclairement égal à 50% du rayonnement incident tandis que chez des 
arbres âgés de 2 et 3 ans (pl. 5-10, fig. 2), les éclairements foliaires des strates inférieures 
représentent respectivement 35% et 30% du PPFD. Chez les Tecks âgés de 3 ans, la 
distribution verticale des feuilles peut se décomposer en 2 zones, correspondant aux feuilles 
de l’axe principal dans la partie supérieure et aux feuilles des axes d’ordre 2 dans la partie 
basale (pl. 5-10, fig. 1). Les feuilles de ces derniers interceptent entre 40 et 20 % du 
rayonnement incident. Il faut noter que les valeurs des éclairements des feuilles ont été 
obtenues à partir des scènes virtuelles toriques et que les feuilles du haut de la couronne font 
de l’ombrage sur les feuilles du bas pour un même arbre mais aussi pour les arbres voisins.  
 
4.2.2 Lumière transmise sous les couronnes 
Les taux de transmission du rayonnement incident déterminés à partir des photographies 
hémisphériques et obtenus par simulation sur les scènes virtuelles sont similaires, aussi bien 
pour la parcelle des arbres âgés de 2 ans que pour celle de 3 ans (tab. 5-2). 93.2% de la 
lumière dans le PAR est transmise sous les couronnes des Tecks âgés de 1 an. A deux ans, la 
lumière transmise diminue sans toutefois présenter de différences significatives avec les 






































































Planche 5-11: Cartographies de la lumière transmise sous les couronnes en fonction de l’âge de Tectona grandis.
Figure 1 : Carte du pourcentage de lumière transmise simulé sous les couronnes des arbres âgés de 1 an.
Figure 2 : Cartes du pourcentage de lumière transmise sous les couronnes des arbres âgés de 2 ans (A) par la méthode des 
photographies hémisphériques, (B) par la simulation et (C) profil Sud-Nord du pourcentage de lumière transmise au sol. PH = 
photographie hémisphérique.
Figure 3 : Cartes du pourcentage de lumière transmise sous les couronnes des arbres âgés de 3 ans (A) par la méthode des 
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plantations de 1 an. Pour les plantations agroforestières d’arbres âgés de 3 ans, le pourcentage 
moyen de la lumière transmise diminue significativement d’environ 25 à 30%.  
 
Tableau 5-2 : Pourcentage (moyenne ± écart type) de la lumière transmise sous les couronnes, calculé 
à partir de photographies hémisphériques (A) et obtenu par simulation sur parcelles virtuelles (B). 
 1 an 2 ans 3 ans 
 moyenne max min moyenne max min moyenne max min 
(A) PH (terrain) - - - 85.4 ± 13.1 a 94.4 51.1 61.0 ± 13.1 b 79.2 37.1 
(B) Simulation  93.2 ± 9.3 a 99.3 62.6 84.6 ± 10.7 a 95.6 60.7 56.4 ± 14.3 b 84.8 34.4 
 
La comparaison des cartographies résultant des photographies hémisphériques et des 
simulations indique des motifs de rayonnement transmis similaires pour les arbres âgés de 2 
ans et de 3 ans (pl. 5-11). Dans le cas des cartographies des arbres âgés de 1 an et de 2 ans, un 
fort pourcentage du rayonnement incident est disponible pour la culture associée hormis sur le 
premier mètre situé à proximité de la rangée d’arbres du côté nord (pl. 5-11, fig. 2C). Les 
cartographies ont été obtenues pour les conditions radiatives de novembre 2003. L’étude des 
cartographies des arbres âgés de 3 ans réalisées pour juillet 2004 indique un profil de 
distribution de la lumière complètement différent par rapport aux cas précédents. En effet, 
l’inter-rang est très ombragé et globalement plus dans sa partie sud (pl. 5-11, fig. 3C). Dans le 
cas des photographies hémisphériques la zone recevant le plus de lumière est plus étendue que 
pour les simulations. Le profil de lumière transmise au sol indique une sous estimation dans le 
cas des simulations pour la partie Nord de l’inter-rang (pl. 5-11, fig. 3C). A défaut de 
description des arbres environnants (seuls les 5 arbres choisi pour les photographies 
hémisphériques ont été décrit) les photographies ont permis de souligner que la rangée 
d’arbres au Nord était caractérisée par des arbres plus petits et d’autres avec moins de feuilles 
sur le tronc comparativement à la rangée située au sud, alors que dans le cas des simulations 
les 5 mêmes arbres sont dupliqués dans les 4 directions de la scène. Ceci peut alors expliquer 
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Planche 5-12: Représentations tridimensionnelles des Acacia mangium et Tectona grandis.
Figure 1: Cartes du pourcentage de lumière transmise simulé pour (A) une orientation Est-Ouest et (B) Nord-Sud des rangées 
d’arbres âgés de 3 ans.
Figure 2: Profils (A) sud-nord et (B) est-ouest du pourcentage de lumière transmise pour chaque mois de l’année. 
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4.3 Evaluation de différents dispositifs de plantations 
4.3.1 Effet de l’espacement des arbres chez Acacia mangium 
Le tableau 5-3 récapitule le pourcentage de rayonnement transmis sous les couronnes pour 
différents espacements d’arbres testés.  
 
Tableau 5-3 : Pourcentage (moyenne ± écart type) de lumière transmise sous les couronnes pour la 
même journée et pour différents espacements d’arbres dans le rang (R) et l’inter-rang (IR). Le nombre 
d’arbres par hectare est indiqué pour chaque espacement de plantation. 
  1 an 2 ans 3 ans 
R*IR n/ha moyenne max min moyenne max min moyenne max min 
2*4 1250 93.2 ± 9.3 99.3 62.6 41.8 ± 6.8 53.3 25.8 5.2 ± 1.3 11.3 3.1 
4*4 625 96.8 ± 2.9 99.7 83.5 64.6 ± 7.1 78.1 44.9 18.9 ± 3.2 27.2 11.5 
2*6 833 95.9 ± 3.8 99.5 80.9 58.4 ± 9.9 73.3 35.4 15.7 ± 4.3 24.6 8.1 
4*6 400 98.1 ± 2.3 99.7 90.3 75.4 ± 6.5 83.4 54.7 33.5 ± 4.2 42.5 24.6 
6*6 256 98.4 ± 2.1 100 90.2 83.6 ± 10.3 98.3 55.1 51.4 ± 18.2 86.2 25.5 
 
4.3.2 Effet de l’orientation des rangées d’arbres chez Tectona grandis 
La cartographie du rayonnement sous la plantation agroforestière de Tecks âgés de 3 ans, 
simulée pour le mois de juillet, met en évidence un taux de transmission plus fort au niveau de 
la rangée d’arbres par rapport à l’inter-rang où le taux d’ombrage est supérieur (pl. 5-12, fig. 1 
A). Les simulations réalisées pour chaque mois de l’année, pour la même scène virtuelle, 
indiquent une forte hétérogénéité de la distribution de la lumière disponible dans l’inter-rang 
(pl. 5-12, fig. 2A). La « bande de lumière » se retrouve décalée, au Nord, au Sud ou au niveau 
de la rangée d’arbres, selon le mois de l’année. 
En modifiant l’orientation de la rangée des arbres âgés de 1 an, 2 ans et de 3 ans, le 
pourcentage moyen de lumière transmise est similaire pour les 3 âges (tab. 5-4). Toutefois, les 
écarts-types sont fortement diminués lorsque les rangées d’arbres sont orientées Nord-Sud.  
 
Tableau 5-4 : Pourcentage (moyenne ± écart type) de lumière transmise sous les couronnes calculé à 
partir des photographies hémisphériques (A), des simulations (B) et les modifications de l’orientation 
des rangées d’arbres (C).  
 1-y-old 2-y-old 3-y-old 
 moyenne max min moyenne max min moyenne max min 
(A) PH (terrain) - - - 85.4 ± 13.1 a 94.4 51.1 61.0 ± 13.1 b 79.2 37.1 
(B) Simulation  93.2 ± 9.3 a 99.3 62.6 84.6 ± 10.7 a 95.6 60.7 56.4 ± 14.3 b 84.8 34.4 
(C) Orientation 93.9 ± 5.6 a 99.7 78.4 81.6 ± 4.8 a 89.7 66.5 60.8 ± 4.3 b 71.5 51.2 
 
La cartographie du rayonnement sous des Tecks âgés de 3 ans souligne effectivement une 
forte modification de la distribution de la lumière au sol lorsque les rangs d’arbres sont 
orientés Nord-Sud (pl. 5-12, fig. 1). Les inter-rangs situés à l’Est et à l’Ouest de la rangée 


















































Planche 5-13: Comparaison de la lumière transmise sous les couronnes d’Acacia mangium et Tectona grandis.
Figure 1 : Cartographies du pourcentage de lumière transmise sous les couronnes de Tecks âgés de 2 ans (A) et de 3 ans (B) par la 
méthode des photos hémisphériques. 
Figure 2 : Cartographies du pourcentage de lumière transmise sous les couronnes d’ Acacias âgés de 2 ans (A) et de 3 ans (B) par la 
méthode des photos hémisphériques. 
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d’arbres ont une distribution similaire de la lumière transmise. De plus, les simulations 
réalisées pour les différents mois de l’année montrent une homogénéisation de la distribution 
de la lumière transmise au sein de la sous-parcelle d’étude pour toutes les dates (pl. 5-12, fig. 
2B).  
 
5 Synthèse et comparaison des 2 espèces  
Les plantations agroforestières d’Acacia (2*4 m) et de Teck (1*6 m) âgés de 1 an ne 
présentent pas de différence en ce qui concerne le pourcentage de lumière disponible pour la 
culture associée (tab. 5-5). Agées de 2 ans, les plantations agroforestières de Tecks 
transmettent environ 2 fois plus de lumière dans le domaine du PAR que celles d’Acacia. 
L’écart s’accentue pour les parcelles âgées de 3 ans avec environ 3 fois plus de lumière 
transmise dans le cas du Teck. Les Acacias dans la plantation agroforestière étudiée 
interceptent jusqu'à 75% de la lumière tandis que les Tecks interceptent environ 40 à 45%.  
 
Tableau 5-5 : Pourcentage (moyenne ± écart type) de lumière transmise sous les couronnes calculé à 
partir des photographies hémisphériques (PH) et les simulations (S) pour Acacia mangium et Tectona 
grandis. 
  1 an 2 ans 3 ans 
  moyenne max min moyenne max min moyenne max min 
PH - - - 43.9 ± 10.1 bx 63.5 28.9 16.5 ± 3.7 cz 26.7 7.8 A. mangium 
S 93.2 ± 9.3 ax 99.3 62.6 41.8 ± 6.8 bx 53.3 25.8 5.2 ± 1.3 cz 11.3 3.1 
 
PH - - - 85.4 ± 13.1 ay 94.4 51.1 61.0 ± 13.9 bz 79.2 37.1 T. grandis 
S 93.6 ± 3.8 ax 97.9 77.3 84.6 ± 10.7 ay 95.6 60.7 56.4 ± 14.3 bz  84.8 34.4 
 
Les cartographies de la distribution de la lumière sous couronnes d’Acacia âgés de 1 an 
montrent que l’ombrage est localisé directement sous les couronnes des arbres plantés lorsque 
les rangées sont orientées Nord-Sud (pl. 5-13). Pour les Tecks, dont les rangées d’arbres ont 
une orientation Est-Ouest, l’ombrage simulé forme une bande homogène d’environ 1 mètre au 
Nord de la rangée. Avec la croissance des Tecks, la bande d’ombrage s’élargit dans l’inter-
rang alors que, pour l’Acacia, la zone d’ombrage est plus intense et s’élargit en fonction de 
l’extension latérale des couronnes. Pour les plantations agroforestières âgées de 3 ans, les 
Acacias obstruent complètement le passage de la lumière à la fois dans le rang et l’inter-rang 
tandis que pour les Tecks la transmission de la lumière reste localisée dans la rangée et la 
partie Nord de l’inter-rang à proximité des arbres sur la journée étudiée.  
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Chapitre 6 : Discussion générale 
Au cours de ce travail, nous avons utilisé l’analyse architecturale pour caractériser les 
modalités de croissance et de ramification chez Acacia mangium et Tectona grandis, afin d’en 
dégager leur séquence de développement. En parallèle, des mesures réalisées sur différentes 
entités biologiques (organes foliaires, entre-nœuds, unité de croissance, axes) nous ont permis 
non seulement de quantifier et de caractériser la dynamique de croissance de ces 2 espèces 
mais aussi d’obtenir tous les paramètres topologiques et géométriques nécessaires pour 
simuler leur croissance. Les représentations tridimensionnelles à des âges différents ont été le 
point de départ pour simuler la lumière transmise sous les couronnes, et par conséquent 
disponible pour la culture associée, à partir de scènes virtuelles. L’étude de quelques 
dispositifs de plantation nous permet de proposer des améliorations de plan d’aménagement 
des parcelles agroforestières.  
Dans une première partie nous discuterons des modalités de croissance et de ramification des 
2 espèces étudiées et nous confronterons nos résultats avec d’autres espèces. La seconde 
partie se focalisera sur la notion de « phase d’établissement » où nous tenterons d’aborder en 
parallèle les gradients au niveau des axes mais aussi au niveau des organes foliaires. Nous 
chercherons par la suite à apporter une signification fonctionnelle des résultats via l’étude des 
caractéristiques foliaires, selon la position dans la couronne et l’âge de la feuille, réalisées au 
cours de ce travail et l’apport de relations fonctionnelles établies par des travaux précédents. 
Au cours de la cinquième partie, nous définirons les différentes stratégies développées par ces 
2 espèces pour optimiser l’interception de la lumière. Puis nous terminerons sur les 
variabilités de la transmission du rayonnement sous les couronnes et des pratiques 
agroforestières. 
 
1 Modalités de croissance et de ramification 
1.1 Croissance continue/rythmique et la ramification rythmique 
Au cours des premières années de croissance, le teck est caractérisé par une croissance et une 
ramification rythmique. Cette rythmicité est très répandue chez les plantes ligneuses des zones 
tempérées où la période hivernale entraîne un repos dans l’allongement par le développement 
d’un bourgeon. Sous les tropiques, de nombreuses espèces se développent également de 
manière rythmique révélée par l’existence d’un ralentissement ou d’un arrêt de croissance 
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(Hallé et Oldeman, 1970; Edelin, 1984; Sanoja, 1992; Comte, 1993). Cette croissance 
rythmique est visible soit par des marqueurs morphologiques : présence d’entre-nœuds plus 
courts, feuilles plus petites ou en écailles soit par un suivi de l’allongement si aucun marqueur 
morphologique n’est visible. D’après Comte (1993), l’existence d’un ralentissement ou d’un 
arrêt de croissance n’est que le résultat d’un rapprochement ou d’un éloignement plus ou 
moins important du dégagement des entre-nœuds successifs. Chez le Teck, la rythmicité est 
visible par des entre-nœuds plus courts que ce soit pour l’axe principal dont l’apex ne forme 
pas de bourgeons écailleux ou sur les branches où des bourgeons écailleux sont présents. 
A la suite de la première inflorescence en position terminale sur l’axe principal, le 
développement se poursuit par l’empilement de modules successifs. Ce type d’architecture a 
été décrit entre autres par Comte (1993) chez Leandra rufescens, Melastomaceae, un arbuste 
de sous-bois, où la poursuite de la croissance monopodiale, suite au développement d’une 
inflorescence en position terminale, est réalisée par l’empilement de relais post-inflorescentiel 
dichasial ou monochasial.  
Le passage d’une croissance monopodiale à sympodiale a des conséquences majeures puisque 
l’inflorescence terminale entraîne non seulement un arrêt de l’allongement du tronc, mais 
aussi le développement d’une large couronne composée de nombreux axes relais qui 
augmentent l’interception de la lumière. Ainsi pour obtenir une longue bille peu ramifiée, il 
est intéressant de sélectionner des variétés qui fleurissent et qui se ramifient tardivement et 
dont le nombre de branches par unité de croissance est réduit. Effectivement plus la floraison 
et la ramification sont tardives plus la bille est longue et moins ramifiée. Si les branches 
apparaissent tardivement et en faible quantité alors les feuilles seront moins nombreuses et 
meilleure sera la transmission de la lumière.  
 
Contrairement au Teck, l’A. mangium a une croissance continue pour tous ses axes. La 
ramification immédiate, potentiellement continue sur le tronc, s’organise en zones. La 
croissance rythmique est généralement associée à une organisation rythmique de la 
ramification et la croissance continue des axes est associée à une répartition continue ou 
diffuse des branches (Hallé et al. 1978). Ce dernier cas est observé chez Eucalyptus saligna 
(Coudurier et al., 1994). Cependant, la croissance rythmique des axes peut être associée à une 
ramification continue comme chez Shorea stenoptera et S. mecistopterix (Edelin, 1984). La 
croissance continue des axes, associée à une organisation rythmique de la ramification, 
comme chez A. mangium, est observée également chez Rhizophora mangle, Rhizophoraceae 
(Gill et Tomlinson, 1971) ou chez Cecropia obtusa, Cecropiaceae (Heuret et al., 2002). Chez 
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Acacia auriculiformis, Edelin (1984) a observé également que le tronc monopodial se ramifie 
plusieurs fois par an de manière rythmique et immédiate. Chez l’A. mangium la rythmicité de 
la ramification est due à un élagage naturel des petits axes à développement immédiat. Alors 
que chez A. auriculiformis, une alternance de zones de rameaux et de zones de bourgeons 
latents compose les axes. Ce même phénomène a été observé sur les branches basales d’A. 
mangium. Ainsi, la description a posteriori des axes principaux de ces 2 espèces d’Acacia 
indique des modalités de ramification identiques alors que temporellement le processus est 
différent.  
Chez Cecropia obtusa, l’organisation des branches en zones successives présente une 
régularité annuelle (Heuret et al., 2002). D’après ces auteurs, cette régularité pourrait être 
influencée non seulement par les conditions climatiques mais pourrait aussi dépendre de la 
vitesse de croissance. La saisonnalité entraîne des modifications dans le rythme d’émission 
des entre-nœuds avec un plastochrone court en saison des pluies et un plastochrone long en 
saison sèche chez Rhizophora mangle (Gill et Tomlinson, 1971). La ramification immédiate 
s’organise sur une zone précise qui correspond au moment où la vitesse d’allongement (ou 
rythme d’émission des nœuds) est la plus élevée (Lauri et Costes, 1995; Sabatier et 
Barthélémy, 1999). Chez A. mangium, le suivi de croissance réalisé pendant 45 jours au cours 
de la saison sèche a permis d’identifier un rythme d’émission des entre-nœuds régulier avec 1 
nœud émis tous les 4 jours. Reporté sur l’année, le nombre de nœuds émis est de 91. Or, pour 
les Acacias âgés de 1 an, mesurés la première année en 2003, le nombre moyen d’entre-nœuds 
est de 52 et l’année suivant, en 2004, ces mêmes arbres âgés de 2 ans sont caractérisés par 159 
entre-nœuds en moyenne. 108 nœuds ont été émis, en moyenne, en une année. Le décalage 
entre le nombre de nœuds réellement mis en place sur une année et l’estimation via le suivi de 
croissance peu s’expliquer par un plastochrone et un taux d’extension des entre-nœuds plus 
faible au cours de la saison sèche comparé aux valeurs de la saison des pluies sans que la 
longueur des entre-nœuds ne soit affectée.  
Toutefois, sachant que les arbres âgés de 1 an sont caractérisés par 2 à 3 étages et ceux âgés 
de 2 ans par 7 à 8 étages de branches il est par conséquent difficile de faire un lien entre 
modalités de ramification et saisonnalité.  
De plus, les entre-nœuds successifs des axes principaux montrent des oscillations de leurs 
longueurs sans marquer de ralentissement pouvant être lié à la saisonnalité. Comte (1993) a 
mis en évidence chez Lacistema aggregatum, Lacistemataceae, des périodes de croissance et 
de repos alors qu’aucune fluctuation de la longueur des entre-nœuds n’était visible. Ainsi, 
aucun marqueur structurel de rythmicité n’apparaît, seulement un marqueur temporel peut être 
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défini. Sachant que dans la partie terminale de l’axe principal tous les axillaires se 
développent en petit axe immédiat alors le taux d’allongement du nœud n’aurait a priori pas 
d’impact.  
 
1.2 Ramification à développement différé 
Chez l’Acacia, contrairement aux rameaux à développement immédiat, les rameaux à 
développement différé ne présentent pas d’organisation particulière sur les axes. Ceux-ci se 
développent de la partie distale jusqu’à la partie proximale des branches basses. Ils se 
développent à partir de bourgeons latents présents sur des structures âgées. Ils se développent 
sur les axes d’ordre 2 et d’ordre 3 mais n’ont jamais été observé sur le tronc jusqu’à des 
arbres âgés de 6-7 ans. Ces derniers se distinguent des rameaux à développement immédiat 
par leur morphologie. La différence de couleur de l’écorce, la présence d’un bourrelet à la 
base, la différence de diamètre ou l’angle d’insertion sont des critères morphologiques 
couramment observés pour distinguer de manière non destructive les rameaux différés des 
rameaux séquentiels de nombreuses espèces (Nicolini, 1997; Ishii et Wilson, 2001; Nicolini et 
al., 2003). Les rameaux différés chez l’Acacia mangium se différencient des rameaux à 
développement immédiat également par un premier entre-nœud très court, un profil des 
longueurs successives des entre-nœuds différent et des phyllodes de petite taille et 
horizontaux. 
Les rameaux différés appelés aussi « rejets », « rameaux épicormiques », « gourmands » ou 
« rameaux tardifs » ont été très largement étudiés chez des espèces tempérées (Ishii et Ford, 
2001; Nicolini et al., 2001; Ishii et al., 2002; Burrows et al., 2003; Deal et al., 2003) mais très 
peu étudiés chez les espèces tropicales (Dodet, 2003; Nicolini et al., 2003). Le développement 
de rameaux différés sur le tronc s’observe suite à une éclaircie (Strong et Erdmann, 2000; 
Deal et al., 2003) ou suite à un élagage des branches basses de la couronne (O'Hara et 
Valappil, 2000). Ces deux pratiques ont occasionné une augmentation de la quantité de 
lumière. Cependant les rameaux différés apparaissent aussi lorsque les arbres sont dans des 
conditions de croissance défavorables où les axes ont une croissance primaire et secondaire 
très lente comme c’est le cas chez Fagus sylvatica (Nicolini et al., 2001) ou Dicorynia 
guianenis (Nicolini et al., 2003). Chez Tachigali melinonii, Caesalpiniaceae, l’apparition de 
rejets n’est pas associé à une diminution de la croissance des axes mais s’accompagne d’une 
diminution du nombre de feuilles et de la surface foliaire de l’axe (Dodet, 2003). Dans le cas 
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de l’Acacia mangium, les rameaux à développement différé se développent sur des branches 
en fin de vie alors que les axes séquentiels présentent de plus en plus de mort d’apex.  
Chez de vieux Pseudotsuga menziesii, Pinaceae, Ishii et al. (2001, 2002) ont observé le même 
phénomène d’envahissement des vieilles branches par des rameaux différés. Ces derniers se 
forment dans la partie distale des branches de la couronne supérieure et dans la partie 
proximale des branches de la couronne médiane et inférieure. Dans le cas du Hêtre, les 
rameaux tardifs sont également présents sur les branches les plus basses de la jeune couronne 
où la majorité des axes latéraux initiaux sont élagués (Nicolini, 1997) alors que chez l’Acacia 
mangium les rameaux différés se développent sur le même nœud que les rameaux à 
développement immédiat morts qui persistent sur les branches. 
La production de ces rameaux différés est un mécanisme important pour le maintien de la 
productivité et de la longévité des branches basales (Ishii et Ford, 2001). Ces rameaux tardifs 
conduisent également au renouvellement et au maintien du feuillage dans la partie basale et 
centrale de la couronne. De part la disposition horizontale des phyllodes, les rameaux tardifs 
induisent alors une interception lumineuse supplémentaire.  
 
Les rameaux différés peuvent également se développer suite à un traumatisme. Nous avons vu 
chez l’Acacia mangium que, suite à une mortalité au sommet de l’axe principal, un ou deux 
rameaux différés ou plus se développent pour poursuivre la croissance. Ainsi, certains arbres 
peuvent avoir des formes dites « en candélabre » sans différenciation d’un tronc unique. La 
section aplatie et souple de la partie terminale des axes entraîne une fragilité de ces derniers. 
Les axes se cassent par phénomène de frottement ou par fort vent. D’après Olivier Montuuis 
(comm. pers.), un déficit hydrique, lors de la période de sécheresse, au niveau du méristème 
apical provoque sa nécrose. En Côte d’Ivoire, l’A. mangium est très sensible aux embruns qui 
provoquent des brûlures de l’appareil foliaire et aussi la destruction de la partie terminale de 
l’axe principal. Les arbres réagissent en émettant plusieurs axes relais (Dupuy et N'Guessan 
Kanga, 1990). Ce phénomène de réitération entraîne une augmentation rapide du nombre de 
feuilles et un impact négatif non seulement sur la transmission de la lumière mais aussi sur la 
qualité du bois.  
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1.3 Conclusion 
Pour ces deux espèces qui ont un fort intérêt forestier et agroforestier, la connaissance de leur 
croissance et de leur développement est un atout important pour permettre non seulement 
d’améliorer la qualité du bois mais aussi d’associer des cultures sur du plus long terme.  
 
2 Phase d’établissement  
2.1 Evolution des entités caulinaires 
L’étude architecturale a permis de décrire précisément les différentes modalités d’installation 
du système caulinaire de l’Acacia mangium et de Tectona grandis au cours des premières 
phases de leur développement. Nous avons pu montrer une augmentation graduelle de (i) la 
longueur des entre-nœuds sur l’axe principal de l’Acacia mangium, (ii) de la longueur des 
branches, (iii) du nombre de catégories d’axes et (iv) de la longueur de l’hypopodium 
apparent. Chez Tectona grandis, l’établissement progressif de la structure se réalise par (i) 
une augmentation de la longueur des entre-nœuds, (ii) de la taille des unités de croissance, et 
(iii) l’apparition des branches. Ces modifications morphologiques progressives lors de 
l’établissement de l’arbre se retrouvent chez la plupart des plantes herbacées (Barthélémy, 
1988) et chez les végétaux ligneux (Nicolini, 1998; Heuret et al., 2000; Passo et al., 2002). 
Cette phase d’établissement progressive de la structure est aussi appelé « effet de base » 
(Barczi et al., 1997). Celui-ci apparaît sur les différents niveaux d’organisation caractérisant 
les espèces. Ainsi, par exemple chez les espèces polycycliques, les premières années de 
croissance sont caractérisées par une augmentation graduelle du nombre d’unités de 
croissance formées chaque année, du nombre d’entre-nœuds, de la longueur des entre-nœuds 
et par conséquent de la longueur des unités de croissance (Heuret et al., 2000). Chez l’Acacia, 
qui développe ses branches de manière immédiate, nous avons mis en évidence 
l’augmentation graduelle de la longueur de l’hypopodium apparent, ce qui n’avait pas été 
décrit jusqu’à présent.  
 
2.2 Evolution de la forme des limbes 
Chez certaines espèces herbacées ou ligneuses, cette lente maturation du végétal est très 
souvent marquée par un changement progressif de la forme foliaire comme chez les espèces 
« hétéroblastiques » où la forme du limbe évolue de manière évidente telles que le lierre, les 
Eucalyptus, l’Artocarpus elasticus (Edelin, 1984) ou les Acacia à phyllodes (Boke, 1940; 
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Kaplan, 1973). Dans cette étude, nous avons pu effectivement décrire ce phénomène 
d’hétéroblastie par l’évolution rapide de la forme des feuilles chez l’Acacia mangium à partir 
d’une feuille composée pennée, des feuilles composées bipennées suivies d’un aplatissement 
du rachis et du pétiole et d’une régression du limbe pour donner naissance aux phyllodes. 
Cette transformation foliaire est très rapide puisque le méristème donne naissance aux 
phyllodes entre les 9ième et 17ième nœuds à partir des cotylédons. Parallèlement au changement 
rapide de la forme foliaire, nous avons observé un changement de l’indice phyllotaxique qui 
passe de 2/5ième à 3/8ième et des modifications structurales des axillaires. Les feuilles et les 
premiers phyllodes mis en place axillent un seul bourgeon composé de 2 écailles protectrices 
alors que les phyllodes suivants axillent des bourgeons surnuméraires. L’évolution de la 
constitution des aisselles foliaires le long de l’axe a également été observée chez une plante 
monocaule tropicale, Noisettia longifolia (Barthélémy, 1988). Chez Acacia melanoxylon 
(Borchert, 1964), l’évolution de la forme foliaire est très progressive au cours du 
développement de l’arbre avec les feuilles juvéniles, de transitions et adultes. Contrairement à 
l’Acacia mangium, les feuilles juvéniles réapparaissent sur des axes de l’Acacia melanoxylon 
en floraison (Borchert, 1964). Chez Acacia mangium, le phénomène de réversion vers des 
feuilles n’est observé que lors de traumatisme profond sur les axes. Contrairement à l’Acacia 
mangium, Artocarpus elasticus (Edelin, 1984) présente une évolution de la forme foliaire, 
tout au long de son développement, depuis le stade plantule jusqu’aux arbres ayant atteint 
Chez Tectona grandis, les feuilles de la plantule sont petites et ovales et au fur et à mesure 
que leur taille augmente, elles deviennent cordées. Cette augmentation de la taille des feuilles 
au cours des premières phases de croissance est fréquente chez de nombreuses espèces. 
 
2.3 Evolution des caractéristiques foliaires  
Au cours de leur développement, Acacia mangium et Tectona grandis, ont révélé des 
variations de leurs caractéristiques foliaires. Du point de vue morphologique, la surface 
foliaire, l’épaisseur du limbe, le nombre de stomates par unité de surface et la masse 
surfacique foliaire augmentent avec l’âge des arbres. L’augmentation de ces variables 
morphologiques avec l’augmentation de l’âge des arbres est bien documentée (Niinements, 
1997; Ashton et al., 1998; Richardson et al., 2000). Cependant, dans ces différentes études, 
les feuilles ont été prélevées pour des arbres de taille diverse qui se développent sous un 
gradient vertical de lumière en milieu forestier. Par conséquent, il est difficile de faire la part 
entre l’effet ontogénique et le facteur lumière. Toutefois, d’après Roggy et al. (2005), pour les 
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3 premiers stades de développement architectural de Dicorynia guianensis, se développant 
sous des conditions lumineuses semblables, ces auteurs ont pu mettre en évidence une 
augmentation de l’épaisseur des limbes, de la densité stomatique et du LMA lors de la phase 
d’établissement. L’augmentation de l’épaisseur des limbes, selon l’ontogénie, a été mise en 
évidence chez le Hêtre (Nicolini, 1998) et chez différentes espèces de Chênes (Mediavilla et 
Escudero, 2003) pour un environnement lumineux comparable. En revanche, la densité 
foliaire (LMA/épaisseur) ne varie pas selon le stade de développement mais selon les 
variations d’éclairement. Ainsi, du point de vue ontogénique, l’augmentation du LMA est liée 
à l’augmentation de l’épaisseur du limbe alors que selon le gradient lumineux, l’augmentation 
du LMA est liée non seulement à l’augmentation de l’épaisseur du limbe mais aussi à 
l’augmentation de la densité foliaire (Roggy et al., 2005). Dans notre cas, Acacia mangium et 
Tectona grandis, situés tous deux en milieu ouvert, présentent une augmentation du LMA et 
de l’épaisseur du limbe en fonction de l’âge des arbres. L’épaisseur du limbe des phyllodes de 
l’Acacia est corrélée positivement avec l’épaisseur de la moelle et du parenchyme 
palissadique pour toutes les positions architecturales des feuilles. Or, selon l’âge de l’arbre, 
seule l’épaisseur de la cuticule et de l’épiderme abaxiale et adaxiale sont liées à 
l’augmentation de l’épaisseur totale du limbe. Pour le Teck, tous les éléments constituants le 
limbe des feuilles augmentent avec l’âge des arbres.  
Parallèlement à l’augmentation de ces différents paramètres morphologique et anatomique, les 
phyllodes d’Acacia ont une teneur en chlorophylle totale et en azote foliaire par unité de 
surface qui augmente alors que pour le Teck seule la teneur en chlorophylle totale augmente 
avec l’âge des arbres. Les résultats concernant l’azote foliaire sont en accord avec ceux 
d’autres travaux (Mediavilla et Escudero, 2003; Roggy et al., 2005), qui ont mis en évidence 
une augmentation de l’azote foliaire en fonction de l’âge des arbres. Tandis que la 
chlorophylle totale et l’azote foliaire augmentent avec l’âge, les teneurs en caroténoïdes et le 
rapport Ca/Cb diminuent dans le cas de l’Acacia. Concernant le Teck aucune variation de ces 
2 variables n’a été mise en évidence.  
Du point de vue des propriétés optiques, les phyllodes d’Acacia absorbent plus la lumière 
dans le domaine du PAR en fonction de l’âge des arbres. Tandis que pour le Teck, les 
propriétés optiques des feuilles ne sont pas affectées par l’âge des arbres.  
 
Caractéristiques foliaires Caractéristiques caulinaires
 Nombre de stomates
 Masse surfacique foliaire
- Modification de la forme foliaire
 Epaisseur du limbe
 Absorbance
 Teneurs en chlorophylle et en azote foliaire
 Surface foliaire
 Teneurs en caroténoïdes
Phase d’établissement
Planche 6-1 : Phase d’établissement et variations des structures caulinaires et foliaires.
 Nombre méristèmes axillaires
 Longueur de l’hypopodium
 Nombre de catégories d’axe
 Longueur des EN
 Longueur des branches
- Modification l’indice 
phyllotaxique
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2.4 Conclusion 
Le fonctionnement des méristèmes primaires évolue tout au long du développement des 
plantes et l’évolution de la structure caulinaire et foliaire est le reflet direct de cette évolution 
fonctionnelle. Les axes, dont la structure reste inscrite de nombreuses années, ont fait l’objet 
de nombreuses études a posteriori, tandis que les organes foliaires, qui disparaissent 
rapidement en emportant le témoignage de cette évolution fonctionnelle, ont été moins étudiés 
pour rendre compte de l’activité des méristèmes. Parallèlement aux modalités d’évolution des 
structures primaires caulinaires peu d’études ont été entreprises concernant l’étude des 
organes foliaires selon différents stades de développement. Seules la forme, la surface foliaire 
et l’épaisseur des organes foliaires ont été majoritairement étudiées. Les variations des 
caractéristiques anatomiques, optiques et biochimiques ont été essentiellement décrites en 
relation avec les conditions lumineuses. Toutefois, pour Roggy et al. (2005), l’environnement 
et les stades de développement architecturaux agissent de manière indépendante sur les 
caractères morphologiques, anatomiques et fonctionnels des feuilles. Dans notre cas, 
l’échantillonnage réalisé au sommet de la couronne rend compte d’un effet ontogénique et 
non environnemental. Ainsi, l’étude des structures caulinaires et foliaires chez Acacia 
mangium et Tecona grandis pour les premières phases de développement nous permettent de 
proposer un schéma synthétique de la phase d’établissement en faisant le parallèle entre les 
structures caulinaires et foliaires (pl. 6-1).  
 
3 Gradient selon la position dans la couronne  
3.1 Morphologie caulinaire 
Lors du suivi de croissance réalisée sur l’Acacia mangium en fonction de la position des axes 
dans la couronne et de l’âge des arbres, nous avons mis en évidence un taux de croissance et 
d’émission des entre-nœuds significativement plus élevés pour le tronc comparé aux branches 
des arbres âgés de 1.5 ans et celles des arbres âgés de 3 ans. Ce gradient à l’échelle des entre-
nœuds traduit une structure et un fonctionnement des méristèmes terminaux et latéraux qui 
évolue au cours de l’élaboration du système caulinaire. Chez Pinus strobus, Pinaceae, Leal et 
Thomas (2003) ont mis en évidence des entre-nœuds plus longs et plus larges au sommet de 
l’arbre comparé aux axes situés à la base de la couronne. Ces gradients structurels au sein de 
la couronne sont dus non seulement à un effet ontogénique, où les méristèmes des branches 
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aussi à un effet de gradient de lumière intra-couronne. La croissance des pousses chez Cleyera 
japonica, Theaceae, est influencée par la position architecturale mais aussi par 
l’environnement lumineux (Suzuki, 2002). Au sein de la couronne des arbres apparaît une 
hétérogénéité non seulement d’humidité relative, de température de l’air mais également 
d’intensité lumineuse (Ashton et al., 1998; Richardson et al., 2000). D’après les éclairements 
foliaires, déterminés via la simulation du bilan radiatif sur les représentations 
tridimensionnelles de l’Acacia et du Teck, les feuilles du sommet reçoivent plus de lumière 
que les feuilles de la base de la couronne (pl. 6-2 et 6-3). De plus, des études ont montré que 
les arbres perçoivent les arbres voisins, bien avant qu’il y ait contact, par des modifications de 
la qualité de la lumière notamment par des variations du rapport rouge clair / rouge sombre 
(Ritchie, 1997). Ainsi, la quantité et la qualité de la lumiere sont modifiées selon la position 
dans la couronne.  
 
3.2 Morphologie et anatomie foliaire 
Pour l’Acacia mangium âgé de 1 à 3 ans, les phyllodes les plus larges sont au sommet de la 
couronne (à la lumière) tandis que les plus petits sont à la base (à l’ombre). A l’inverse, dans 
deux milieux lumineux différents, les arbres poussant en plein découvert possèdent des 
feuilles plus petites que les arbres se développant en sous-bois ou sous ombrières (Knapp et 
Carter, 1998; Lee et al., 2000; Uemura et al., 2000). Chez des jeunes Betula papyrifera, 
Betulaceae, (Richardson et al., 2000) et des jeunes Picea (Ashton et al., 1998) les feuilles du 
sommet sont plus larges que les feuilles de la base de la couronne. Par contre, chez ces mêmes 
espèces mais pour des arbres âgés, ces auteurs observent une tendance inverse avec les 
feuilles du sommet plus petites que les feuilles de la base de la couronne. Selon la hauteur 
dans la canopée, Aphananthe monoica, Ulmaceae, (Yanez-Espinosa et al., 2003) montrent 
une augmentation de la surface foliaire sur les 20 premiers mètres puis une décroissance de 
celle-ci jusqu’au sommet des arbres. Une explication proposée par Ashton (1997) est que les 
vieux arbres qui sont plus hauts ont un transport de l’eau jusqu’au sommet qui est limitant 
comparé aux plus jeunes moins hauts.  
Les feuilles de Teck et les phyllodes d’Acacia ont un limbe plus épais et un LMA plus élevé 
au sommet de la couronne. De nombreuses études ont mis en évidence une augmentation de 
l’épaisseur du limbe et de la masse surfacique foliaire (LMA) selon la position de la feuille 
dans la couronne (Ashton et al., 1998; Richardson et al., 2000; Leal et Thomas, 2003) et selon 
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L’augmentation de l’épaisseur du limbe peut s’expliquer comme une réponse à un milieu 
xéromorphique avec une faible humidité relative et une forte demande d’évaporation (Poorter 
et al., 1995).  
Le nombre de stomates des phyllodes d’Acacia est plus élevé pour ceux du sommet que pour 
ceux de la base de la couronne. Ashton et al. (1997) ont observé le même profil chez Betula 
papyrifera et une augmentation de la taille des ostioles des feuilles situées au bas de la 
couronne, à l’ombre, comparé à celle des feuilles du sommet, à la lumière. Ainsi, les feuilles 
sous de forts éclairements ont une densité stomatique plus élevée et des ostioles plus petits 
pour assimiler des quantités élevées de CO2 tout en contrôlant les pertes en eau.  
 
D’après nos résultats et les différents résultats cités dans la littérature, nous avons vu que 
l’épaisseur de la feuille est fortement liée aux conditions lumineuses quelle que soit l’espèce. 
Les feuilles situées à la lumière ont leur limbe plus épais que les feuilles situées à l’ombre. 
L’épaisseur des feuilles est donc un bon indicateur de l’environnement lumineux dans la 
couronne et en fonction du site (lumière/ombre). 
La taille des feuilles présente des variations selon les espèces et l’âge des plantes. La taille des 
feuilles varie également en fonction du stade de différenciation du méristème édificateur 
(Nicolini 1997). La taille des feuilles est donc un indicateur du stade de développement de la 
plante qui peut être modulé par les conditions lumineuses. 
 
3.3 Propriétés optiques foliaires 
Chez l’Acacia, nous avons souligné une augmentation de la réflectance et une diminution de 
la transmittance alors que l’absorption ne varie pas pour des positions hautes dans la 
couronne. Pour des environnements fortement lumineux comme le sommet de la couronne, 
l’augmentation de la réflectance est bénéfique pour la feuille car cela réduit l’échauffement du 
limbe et par conséquent les phénomènes de transpiration (Givnish, 1984). L’absorption de la 
lumière dans le PAR ne varie pas selon la position dans la couronne de l’Acacia. En effet, un 
équilibre est exercé par l’augmentation de la réflectance et la diminution de la transmittance. 
Ainsi, que les feuilles soient à l’ombre ou à la lumière, le taux d’absorbance est similaire 
(Poorter et al., 1995). Les feuilles d’ombre transmettent plus la lumière alors que les feuilles 
de soleil la réfléchissent plus (Lee et Graham, 1986). Les feuilles d’ombre sont alors plus 
efficaces pour absorber la lumière dans la PAR que les feuilles de soleil ce qui est un avantage 
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quand le taux de fixation du carbone est faible (Poorter et al., 1995). Ainsi, l’anatomie du 
limbe à des répercussions quant à l’efficience de l’absorption de la lumière.  
Chez le teck, un profil différent des propriétés optiques apparaît avec l’absorption qui 
augmente, la transmittance qui diminue et la réflectance qui ne varie pas avec la position dans 
la couronne. Un profil similaire à celui du Teck a été observé chez Carya illinoensis, 
Juglandaceae, dans le domaine du rouge (680 nm) mais selon l’âge de la feuille et non la 
position dans la couronne (Qi et al., 2003). Pour Evans (1998), l’augmentation de 
l’absorbance est fortement corrélée à l’augmentation des teneurs en chlorophylle dans la 
feuille. Bien qu’aucune relation entre ces 2 variables n’ait pu être établie pour l’ensemble des 
feuilles de Teck échantillonnées, les feuilles du sommet ont des teneurs en chlorophylle totale 
également plus élevées pouvant ainsi expliquer leur tendance à absorber plus la lumière.  
 
3.4 Biochimie foliaire 
Pour les deux espèces étudiées, Acacia et Teck, les teneurs en chlorophylle totale et en azote 
foliaire augmentent avec les positions hautes dans la couronne alors que le rapport 
chlorophylle a / chlorophylle b ne varie pas. Concernant les teneurs en caroténoïdes, les 
Acacias sont caractérisés par des valeurs plus faibles au sommet de l’arbre tandis que pour le 
Teck la tendance inverse s’observe. Nous avons souligné dans le cas de l’Acacia que les 
gradients s’accentuent avec l’augmentation de l’âge de l’arbre. En effet, avec l’âge de l’arbre, 
la couronne s’élargit considérablement en diamètre mais surtout en hauteur. Ainsi les 
branches de la base sont éloignées du sommet de la couronne et reçoivent de faibles 
éclairements.  
Des résultats divergeants apparaissent concernant les teneurs en chlorophylle et le rapport 
Ca/Cb par rapport aux diverses études entreprises entre feuilles d’ombre et de lumiere. Alors 
que concernant les teneurs en azote foliaire surfacique, toutes les études montrent une très 
forte corrélation entre de fortes teneurs en azote et de fortes intensités lumineuse (Stenberg et 
al., 1998; Meir et al., 2002; Leal et Thomas, 2003). Leal et Thomas (2003) ont déterminé un 
rapport Ca/Cb plus élevé pour les positions hautes dans la couronne de Pinus strobus alors 
que la teneur en chlorophylle totale ne varie pas. Chez Sesbania sesban et Sesbania 
grandiflora, Leguminoseae, les teneurs en chlorophylle totale sont plus élevées pour les 
feuilles de mi-ombre que pour les feuilles de plein soleil. L’augmentation du nombre de 
pigments pour les feuilles à l’ombre est attribuée à une augmentation du nombre et de la taille 
des chloroplastes (Vandana et Bhatt, 1999). Pour les feuilles à l’ombre, il y a une 
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augmentation de la chlorophylle b par rapport à la chlorophylle a ainsi, le rapport Ca/Cb est 
réduit sous de faible intensité lumineuse (Vandana et Bhatt, 1999; Gonçalves et al., 2001). En 
revanche, aucune différence du rapport Ca/Cb n’a pu être caractérisée chez de jeunes 
Mahogany, Swietenia macrophylla, Meliaceae, selon différents environnements lumineux 
(Tanaka, 1998 In Gonçalves et al., 2001). Ainsi, les plantes montrent de forte variabilité 
concernant les teneurs en chlorophylles a, b et totale selon le taux d’éclairement. Toutefois, il 
est important de noter que des résultats contrastés sont observés selon que la concentration en 
pigment est exprimée en unité de masse ou en unité de surface.  
Les deux espèces étudiées se distinguent par leur gradient en caroténoïdes. Chez l’Acacia âgé 
de 3 ans, plus le phyllode est situé haut dans la couronne plus sa teneur en caroténoïdes est 
faible alors que chez le teck, le profil inverse s’observe. Ce profil inverse peut être expliqué 
par 2 hypothèses. Tout d’abord, pour le Teck, les plus fortes teneurs en caroténoïdes au 
sommet, c’est à dire pour des feuilles qui reçoivent un fort éclairement, souligneraient un effet 
protecteur. En effet, un éclairement trop fort de la feuille peut entraîner une production 
d’oxydants dans les cellules et engendrer des phénomènes de destructions irréversibles par 
oxydation. Ainsi, les caroténoïdes peuvent empêcher la formation de formes toxiques de 
l’oxygène en absorbant l’énergie lumineuse excédentaire (Foyer, 1993). Alors que pour 
l’Acacia, la structure même de l’organe foliaire, le phyllode, est décrit comme étant adapté à 
un environnement chaud et fortement lumineux (Hansen, 1996) et n’aurait donc pas besoin de 
fabriquer des caroténoïdes pour se protéger.  
 
3.5 Fonctionnement foliaire  
Différentes études ont développé des relations entre les structures morpho-anatomiques et 
biochimiques des feuilles et leur fonctionnement physiologique. Nous allons nous baser sur 
ces différents travaux afin de tenter de comprendre le fonctionnement des feuilles selon leur 
position dans la couronne. 
Une forte corrélation positive entre le taux d’assimilation nette du CO2 (Amax) et la teneur en 
azote foliaire a été décrite (Evans et Seemann, 1989; Vincent, 2001). Ceci peut s’expliquer 
par le fait que plus de 75% de l’azote foliaire organique est situé dans les chloroplastes (Evans 
et Seemann, 1989). Ainsi, nous pouvons penser que l’activité photosynthétique est susceptible 
d’augmenter en même temps que la concentration en azote foliaire. Chez différentes espèces 
d’Acacia à phyllodes, dont l’Acacia mangium, Eamus et Cole (1997) ont trouvé une bonne 
relation entre Amax et la teneur en azote foliaire par unité de surface. Le taux d’assimilation 
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nette du CO2 est également corrélé positivement avec l’épaisseur du limbe (Garnier et al., 
1999; Roggy et al., 2005). En parallèle à l’augmentation de l’éclairement, une augmentation 
des capacités photosynthétiques, de la conductance stomatique et de la transpiration a été 
établie chez Sesbania sesban et Sesbania grandiflora (Vandana et Bhatt, 1999). Montagu et 
Woo (1999) ont mis en évidence que les capacités photosynthétiques et la conductance 
stomatique étaient modifiées selon la saisonnalité chez Acacia auriculiformis. A la saison des 
pluies, les teneurs en chlorophylle augmentent.  
Ainsi, en prenant en compte nos résultats (pl. 6-2 et 6-3) : forte teneur en chlorophylle, en 
azote foliaire et LMA, épaisseur du limbe plus élevée pour le sommet de la couronne, nous 
pouvons penser que l’activité photosynthétique et la conductance stomatique sont susceptibles 
d’être plus élevées pour les feuilles au sommet que pour les feuilles de la base de la couronne.  
 
3.6 Conclusion 
Nous avons vu que pour une même condition environnementale des gradients prononcés des 
caractéristiques foliaires apparaissent non seulement au cours des premières phases de 
croissance mais aussi au sein de la couronne. D’après Roggy et al. (2005), certaines 
caractéristiques foliaires varient soit en fonction de l’ontogénie, soit en fonction de 
l’environnement lumineux, ou soit des 2 à la fois. Ainsi, il est important de tenir compte non 
seulement de l’environnement lumineux (concerne une grande majorité des travaux de 
recherche) mais aussi des stades de développement et de la position architecturale dans la 
couronne afin de bien dissocier les effets ontogéniques, position et lumière. D’après notre 
protocole d’échantillonnage, il est difficile de dissocier l’effet ontogénique de l’effet lumière. 
Afin de répondre à part entière à cette question il faudrait réaliser des échantillonnages sur des 
arbres de même âge pour des conditions de faible intensité lumineuse. Par contre, dans notre 
étude, nous avons mis en évidence que chez les arbres âgés, avec une large couronne, les 
feuilles présentent une forte plasticité selon leur position dans la couronne. 
De nombreux travaux se focalisent sur l’étude des variations des traits foliaires en fonction de 
l’environnement lumineux sans prendre en compte le stade de développement de l’espèce et 
sans préciser la ou les positions d’échantillonnage. C’est ainsi que des travaux concernant les 
capacités photosynthestiques chez Dicorynia guianensis soulignent des résultats 
contradictoires selon le mode d’échantillonnage des feuilles. En effet, Roggy et al. (2005) 
indiquent de faibles variations des capacités photosynthétiques en prenant en compte les 
stades de développement architecturaux et l’environnement lumineux alors que Rijkers et al. 
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(2000) ont trouvé une forte plasticité en fonction de l’environnement lumineux. Roggy et al. 
(2005) en concluent que le stade de développement architectural est important à prendre en 
compte afin de ne pas « diluer » le poids de certains paramètres.  
 
4 Gradient selon l’âge de la feuille 
4.1 Morphologie et anatomie foliaires 
Nous avons mis en évidence des variations d’angles foliaires selon l’âge des organes foliaires 
chez Acacia mangium et Tectona grandis. Pour ces 2 espèces, l’organe foliaire est initié 
verticalement au sommet de la tige puis au fur et à mesure de son développement l’angle 
d’insertion avec le porteur augmente. Chez l’Acacia, en parallèle le limbe vertical pivote 
jusqu’à une position horizontale tandis que chez le Teck le limbe se courbe et se déploie. Ces 
variations d’angle foliaire, avec l’âge de la feuille, ayant des répercussions directes sur 
l’interception de la lumière seront discutées dans la partie suivante.  
L’épaisseur du limbe et la masse surfacique foliaire sont plus élevées pour les vieilles feuilles 
de Teck et les vieux phyllodes d’Acacia. Les variations de l’épaisseur du limbe sont le reflet 
d’un parenchyme palissadique plus épais chez ces 2 espèces et ainsi qu’une moelle 
parenchymateuse plus épaisse chez l’Acacia. La surface foliaire est plus élevée pour les 
phyllodes matures et vieux tandis qu’elle ne varie pas chez les feuilles de Teck. Concernant 
l’épaisseur de la cuticule, celle-ci est plus épaisse pour les phyllodes matures et plus fines 
pour les phyllodes jeunes et vieux. Pour l’épaisseur de l’épiderme, c’est le profil inverse avec 
un épiderme plus fin pour les feuilles matures.  
Chez diverses espèces tropicales, le LMA augmente avec l’âge de la feuille (Kitajima, 1997 et 
2002). Chez le coton, Gossipium hirsutum et G. bardadense, Malvaceae, l’épaisseur du limbe 
et l’épaisseur du parenchyme palissadique augmentent également avec l’âge de la feuille 
(Wise et al., 2000). L’augmentation du LMA peut s’expliquer par une accumulation de 
composés minéraux (silicium et calcium) et/ou de carbone (Kitajima et al., 2002).  
 
4.2 Propriétés optiques foliaires 
Nous avons pu mettre en évidence chez l’Acacia mangium que les vieux phyllodes absorbent 
plus et transmettent moins la lumière que les jeunes phyllodes tandis que la réflectance ne 
varie pas. Pour le Teck, les vieilles feuilles réfléchissent plus la lumière et la transmettent 
moins tandis que l’absorbance ne varie pas.  
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Des études réalisées chez Carya illinoensis, Juglandaceae (Qi et al., 2003) et Corymbia 
gummifera, Myrtaceae (Choinski et al., 2003), montrent le même profil que celui observé 
chez l’Acacia mangium. Ces auteurs ont mis en évidence une augmentation de l’absorbance 
accompagnée par une diminution de la transmittance tandis que la réflectance n’est pas 
affectée par l’âge de la feuille. Par contre, Kitajima et al. (1997) n’ont pas mis en évidence 
d’effet de l’âge de la feuille d’Anacardium et d’Antirrhoea sur l’absorbance de la lumière.  
 
4.3 Biochimie foliaire 
La teneur en chlorophylle est plus faible pour les jeunes et vieux phyllodes et plus élevée pour 
les phyllodes matures. Le profil inverse s’observe pour les teneurs en caroténoïdes et le 
rapport Ca/Cb qui sont plus faibles pour les phyllodes matures. Les teneurs en azote foliaire 
ne sont pas influencées par l’âge du phyllode. Chez le Teck, les vieilles feuilles contiennent 
plus de caroténoïdes et moins d’azote foliaire alors que les teneurs en chlorophylle et le 
rapport Ca/Cb ne varient pas.  
Les profils particuliers des teneurs en chlorophylle, en caroténoïdes et le rapport Ca/Cb selon 
l’âge des phyllodes chez l’Acacia s’expliquent par différentes hypothèses : (i) les jeunes 
phyllodes prélevés n’ont pas achevé complètement leur étalement en terme de surface foliaire 
et d’épaisseur, (ii) les jeunes phyllodes ont fini leur étalement mais l’épaisseur continue à 
évoluer ou (iii) les jeunes phyllodes ont achevé leur développement mais leur contenu 
cellulaire, pigments foliaires, continue à s’organiser. (Kitajima et al., 2002) ont mis en 
évidence que le maximum physiologique de la capacité photosynthétique foliaire chez 
Cecropia longipes, Cecropiaceae et Urera caracasana, Urticaceae, n’a pas été observé 
jusqu’à 7 à 14 jours après la date de pleine expansion du limbe. Ainsi les contenus 
biochimiques chez les phyllodes d’Acacia pourraient évoluer après la fin du développement 
du limbe.  
En parallèle au développement de la feuille, les teneurs en chlorophylle augmentent jusqu’à 
un taux maximum avant de chuter avec la sénescence des feuilles (Bertamini et 
Nedunchezhian, 2002; Choinski et al., 2003). Le rapport chlorophylle a / chlorophylle b 
diminue avec l’âge de la feuille chez Vitis vignifera, Vitaceae, correspondant à une diminution 
de la chlorophylle a (Bertamini et Nedunchezhian, 2002). Chez Anacardium et Antirrhoea, 
l’azote foliaire décroît avec l’âge des feuilles (Kitajima et al., 1997) alors que chez Cecropia 
longipes les teneurs en azote par unité de surface ne sont pas modifiées avec l’âge des feuilles 
(Kitajima et al., 2002).  
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Chez l’Acacia et le Teck, les teneurs en caroténoïdes sont plus élevées pour les vieux organes 
foliaires en comparaison aux matures. La chute des teneurs en caroténoïdes des jeunes feuilles 
vers les feuilles matures est couramment soulignée (Krause et al., 1995). Les caroténoïdes 
chez les jeunes feuilles ont un rôle de protection face aux forts éclairements. Toutefois, 
l’augmentation des caroténoïdes chez les vieilles feuilles est surprenante même si l’on sait que 
les caroténoïdes se dégradent moins vite que la chlorophylle. Pourquoi avec la sénescence la 
synthèse des caroténoïdes augmente ? Une étude réalisée sur les phyllodes d’Acacia 
crassicarpa (Liu et al., 2003) pourrait en partie répondre à cette problématique. Ces auteurs 
ont mis en évidence que les phyllodes en position oblique à horizontale interceptent plus de 
rayonnement et que l’activité du cycle des xanthophylles est accrue comparé aux phyllodes 
habituellement verticaux. D’après nos observations, où les jeunes phyllodes sont verticaux et 
les vieux horizontaux, ces derniers recevraient plus de rayonnement aux heures les plus 
chaudes de la journée et seraient susceptibles de synthétiser des caroténoïdes et/ou des 
xanthophylles pour se protéger. Les caroténoïdes, une fois hydrolysés donnent les composés 
de xanthophylles. Ainsi, en parallèle à la sénescence, les modifications des angles des 
phyllodes par rapport à la verticale auraient une influence sur la synthèse des caroténoïdes.  
 
4.4 Fonctionnement foliaire 
Pour différentes espèces d’arbres tropicaux (Ackerly et Bazzaz, 1995), il a été observé que les 
teneurs en azote foliaire et les capacités photosynthétiques diminuent linéairement avec l’âge 
de la feuille. Cette diminution des capacités photosynthétiques avec l’âge de la feuille est due 
à une redistribution des ressources pour les nouvelles feuilles en croissance. Le taux de 
réallocation de l’azote des vieilles feuilles vers les jeunes feuilles dépend de la position de la 
feuille au sein de la branche, de l’architecture de la branche et de l’ombrage réalisé par les 
autres branches (Kikuzawa et al., 1996). La diminution des capacités photosynthétiques 
semblerait, d’après Kitajima et al. (1997), être plus prononcée chez les espèces à croissance 
continue. Chez le bananier, le taux de photosynthèse maximum des feuilles juvéniles se 
maintient durant un laps de temps relativement court et ensuite ce taux diminue 
considérablement quand les feuilles sont ombragées par de nouvelles feuilles (Cayon, 2001). 
D’après cet auteur, il est probable que ces nouvelles feuilles émises réalisent une 
compensation physiologique en produisant leur plus fort taux de photosynthèse 
immédiatement après les feuilles les plus anciennes.  
Planche 6-4 : Caractéristiques foliaires variant avec l’âge de la feuille chez Acacia mangium et Tectona grandis.
Représentation de la partie terminale de l’axe principal en croissance.
Acacia mangium Tectona grandis
Sénescence 
 Teneur en caroténoïdes
 Teneur en chlorophylle  Teneur en chlorophylle et en azote foliaire
 Teneur en caroténoïdes
 Masse surfacique foliaire




 Masse surfacique foliaire
 Epaisseur du  limbe
 Transmittance
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D’après nos résultats, la sénescence des feuilles de Teck s’accompagne d’une réduction des 
teneurs en azote foliaire qui est responsable de la chute de l’activité photosynthétique. L’azote 
foliaire quant à lui est remobilisé pour les feuilles les plus jeunes. Dans le cas de l’Acacia la 
sénescence des phyllodes s’accompagne d’une dégradation de la chlorophylle et par 
conséquent d’une réduction de la photosynthèse.  
 
4.5 Conclusion 
Les feuilles de Teck et les phyllodes d’Acacia n’expriment pas les mêmes variations de leurs 
caractéristiques foliaires au cours de la sénesence notamment concernant leur contenu en 
pigments et azote foliaire. Cependant, leurs variations suggèrent, d’après les confrontations 
avec des travaux antérieurs, une réduction des capacités photosynthétiques.  
 
5 Stratégies d’interception de la lumière 
Diverses études ont montré que l’interception de la lumière par une plante dépend de la taille 
et des angles foliaires (Valladares et Pearcy, 1999; Fleck et al., 2003), du regroupement des 
feuilles à l’échelle des pousses (Niklas, 1988; Takenaka, 1994), de l’arrangement des feuilles 
au sein de la couronne (Pearcy et al., 2004). D’après nos résultats, nous avons pu mettre en 
évidence des modalités de croissance et de ramification différentes chez Acacia mangium et 
Tectona grandis induisant différentes formes de couronnes. Cela a par conséquent des 
répercussions sur la disposition des feuilles au sein de la couronne. La forme des feuilles, la 
taille des feuilles et les angles foliaires varient également de manière intra- et inter-specifique. 
Dans cette partie nous essaierons de comprendre comment ces variations optimisent 
l’interception de la lumière. Dans un premier temps, nous tenterons d’expliquer comment 
l’architecture de ces 2 espèces influence directement l’interception et la distribution de la 
lumière au sein de la couronne. Puis, nous aborderons l’impact des variations de la forme, de 
la structure et des angles sur l’interception lumineuse. Pour finir, nous aborderons des aspects 
de protection des feuilles face à l’échauffement excessif. 
 
5.1 Morphologie et architecture caulinaire 
L’Acacia mangium et Tectona grandis ont des architectures très contrastées. Dès la première 
année de croissance, l’Acacia met en place 2 à 3 étages de branches à développement 
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immédiat tandis que le Teck se ramifie au cours de la 3ième année de croissance de manière 
différée. Très rapidement, la couronne de l’Acacia se densifie, par le développement de 
nombreuses branches, elles-mêmes ramifiées jusqu’à l’ordre de ramification 4. Les branches 
de la base de la couronne, plus petites que celles de la partie médiane, sont ombragées par ces 
dernières. Toutefois, avec le vieillissement des branches, nous avons pu voir que l’angle 
d’insertion de celles-ci par rapport au tronc augmente pour atteindre l’horizontalité à la base 
de la couronne. Ainsi, les branches de la base de la couronne, interceptent la lumière directe 
pour des angles solaires bas. Les branches du haut, érigées, laissent alors passer la lumière 
pour les branches directement en dessous. La ramification chez l’Acacia est secondairement 
rythmique suite à un phénomène d’élagage naturel. Pour chaque étage 1 à 7 branches sont 
présentes avec en moyenne 2.1 ± 1.7. Sachant que les branches sont insérées sur le tronc selon 
une phyllotaxie alterne spiralée d’indice 3/8ième alors ces dernières sont réparties de manière 
homogène tout autour de leur axe porteur. Ainsi, d’un nœud sur l’autre, les branches sont 
décalées d’un angle de 137.5° environ évitant tout encombrement spatial. Les branches 
situées sur le même orthostique sont alors positionnées sur l’étage précédent ou suivant. Chez 
le teck par contre, qui est caractérisé par une phyllotaxie opposée-décussée et des étages de 
branches au milieu de chaque unité de croissance, les branches positionnées tous les 2 nœuds 
sont l’une au-dessus de l’autre. Cependant, nous avons pu voir que contrairement à l’Acacia, 
les entre-nœuds chez le Teck sont plus longs permettant ainsi aux branches situées sur le 
même orthostique d’être éloignées l’une de l’autre. (King et al., 1997) ont montré que les 
espèces avec des branches en position opposée-décussée avaient une longueur d’entre-nœuds 
deux fois plus élevée que les espèces avec une seule branche par nœud et que les espèces avec 
3 ou plus branches par nœud avaient une longueur d’entre-nœud supérieur aux espèces en 
phyllotaxie opposée-décussée. Plus les branches sont espacées, meilleure est l’interception de 
la lumière pour les branches du dessous. La longueur des entre-nœuds joue sur l’espacement 
des branches (Pearcy et al., 2004).  
Les branches du Teck ont une direction de croissance oblique à horizontale permettant la 
transmission de la lumière directe pour des angles solaires obliques. De plus, le mélange de 
rameaux courts et longs entraîne une disposition des feuilles décalées dans l’espace. Pour les 
rameaux courts, les feuilles sont agrégées près du tronc tandis que pour les rameaux longs les 
feuilles successives s’initient de plus en plus loin du tronc alors que les petites feuilles près de 
la base s’élaguent au fur et à mesure. Aussi, même si d’après Pearcy et al. (2004) la longueur 
des entre-nœuds ne joue pas un rôle significatif pour minimiser l’auto-ombrage au sein de la 
pousse, elle peut avoir plutôt de l’importance pour l’auto-ombrage entre les axes. 
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Dans le cas de l’Acacia, nous avons pu mettre en évidence l’augmentation progressive de la 
longueur de l’hypopodium apparent avec la hauteur de la branche porteuse dans la couronne. 
Ainsi, le premier phyllode de la branche est d’autant plus éloigné du tronc que la branche est 
haute dans la couronne. Ceci diminue l’agrégation des premiers phyllodes des branches avec 
les phyllodes de l’axe porteur.  
 
5.2 Taille et forme des organes foliaires 
Chez l’Acacia, les organes foliaires sont des phyllodes qui apparaissent très rapidement suite 
à des modifications morphologiques du limbe à partir de feuilles composées. Ces phyllodes 
sont morphologiquement similaires à une feuille simple. Ils sont ovales, mesurent environ une 
vingtaine de centimètres et sont insérés sur l’axe porteur par un petit pulvinus. Les feuilles de 
Teck sont également simples mais se distinguent des phyllodes d’Acacia par leur forme et 
leur très grande taille. Elles peuvent atteindre jusqu’à 60 centimètres de long. Le limbe est 
courbé au niveau de la nervure centrale très large et replié de part et d’autre de cette dernière. 
Contrairement aux phyllodes d’Acacia qui ont un limbe rigide, nous avons quantifié des 
modifications de sa forme par des limbes plus ou moins courbés et plus ou moins repliés par 
rapport à la nervure centrale. Ce large limbe est maintenu par un large pétiole et un réseau de 
grosses nervures saillantes. Plus la surface foliaire est grande plus le diamètre du pétiole est 
gros (observation non quantifiée). La formation d’un gros pétiole et de grosses nervures 
représente un coût carboné supplémentaire pour la plante pour former des éléments foliaires 
qui ne participent pas directement au phénomène de photosynthèse. Les pétioles et nervures 
ont un double rôle : le soutien du limbe et le transport de l’eau et des éléments minéraux 
(Niinements et Fleck, 2002a). En effet, ce sont dans les nervures que ce situent les faisceaux 
conducteurs de xylème et phloème et ainsi les pétioles participent indirectement au 
phénomène de la photosynthèse. Malgré son large diamètre, le pétiole est très court puisque le 
limbe s’insère proche de l’insertion du pétiole sur l’axe porteur. Associé à une phyllotaxie 
opposée-décussée, les feuilles de teck les unes au-dessus des autres tous les 2 nœuds subissent 
un fort auto-ombrage. Pour Takenaka (1994) afin d’éviter l’auto-ombrage les axes orthotropes 
avec des larges feuilles nécessitent de longs pétioles. Le teck compense ce caractère inefficace 
pour intercepter la lumière en courbant le limbe. Nous avons quantifié une courbure du limbe 
de plus en plus prononcée avec l’âge des feuilles. Parallèlement à la courbure, les jeunes 
feuilles initialement pliées par rapport à la nervure centrale se déplient avec l’âge de la feuille. 
Ainsi les jeunes feuilles interceptent la lumière directe venant latéralement. Chez Scaphium 
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macropodum, une Sterculiaceae monocaule de sous-bois à larges feuilles, l’interception de la 
lumière est optimisée par la présence de pétiole de longueur variable selon la position de la 
feuille sur l’unité de croissance (Yamada et Suzuki, 1996). Ainsi les pétioles des feuilles du 
dessus sont plus courts que les pétioles des feuilles du dessous formant ainsi une ombrelle. 
Cette plasticité de la longueur des pétioles s’observe également chez Hevea brasiliensis, 
Euphorbiaceae (Hallé et Martin, 1968). Associée à la diminution de la longueur des pétioles, 
la longueur des entre-noeuds diminue et la surface du limbe diminue sans modifier la forme 
de la feuille (obs. pers.). Chez le Teck, la longueur de l’entre-noeud influence la forme du 
limbe. En effet, les feuilles portées par des entre-nœuds courts ont une surface foliaire 
nettement plus petite et ne présentent pas de courbure et de pliure de leur limbe, elles sont 
planes. Les phyllodes de l’Acacia, eux, ne présentent pas de modification de la forme du 
limbe quelle que soit la longueur de l’entre-nœud porteur.  
 
5.3 Disposition et angle foliaire 
La disposition des feuilles autour d’un axe est le résultat de la phyllotaxie, de l’angle et de la 
longueur du pétiole, de la réorientation du limbe, de la torsion du pétiole ou des entre-noeuds 
(Galvez et Pearcy, 2003). Chez l’Acacia et le Teck, les feuilles, insérées respectivement sur 8 
et 4 orthostiques, s’arrangent selon une symétrie axiale.  
Sur les axes verticaux de l’Acacia mangium, nous avons pu souligner que les jeunes feuilles 
sont érigées (petit angle d’insertion par rapport à l’axe porteur) et verticales (sur la tranche). 
Au cours du vieillissement, l’angle d’insertion augmente et le limbe se réoriente pour être 
oblique à horizontal. Ainsi, les jeunes feuilles en croissance érigées et verticales interceptent 
la lumière principalement en début et en fin de journée tandis que les plus vieilles feuilles du 
même axe l’interceptent en milieu de journée. Niinemets et Fleck (2002b) ont observés chez 
Liriodendron tulipifera, Magnoliaceae, que les feuilles au sommet sont verticales et que 
l’interception de la lumière par la face abaxiale atteint occasionnellement jusqu'à 30%. Dans 
le cas de l’Eucalyptus globulus, Myrtaceae, les feuilles sont orientées verticalement et 
interceptent 7% de lumière en plus le matin et 50% en moins au milieu de la journée en 
comparaison à des feuilles horizontales (James et Bell, 2001). L’Acacia mangium, comme 
l’Eucalyptus globulus, ont une symétrie isobilatérale de leur limbe avec des cellules de 
parenchyme palissadique situées sur les 2 faces permettant ainsi d’intercepter la lumière de 
manière similaire sur ces dernières. A l’échelle de l’axe cette disposition des phyllodes 
optimise le passage de la lumière pour les feuilles du dessous. Sur l’ensemble de la couronne, 
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l’étude d’axes situés au soleil et à l’ombre, nous a permis de mettre en évidence que les 
phyllodes situés en périphérie sont érigés et verticaux tandis que ceux situés dans la partie 
centrale sont horizontaux. Pour des axes verticaux situés au soleil (comme le tronc) et des 
axes verticaux situés à l’ombre (comme les rameaux différés verticaux), nous avons 
caractérisé une augmentation plus rapide de l’évolution de l’angle d’insertion des phyllodes 
ainsi qu’une orientation oblique atteinte plus rapidement. Ainsi, à l’ombre, les phyllodes 
s’orientent vers des positions obliques à horizontales. Les feuilles épitones sur les branches 
horizontales subissent une forte torsion de leur pétiole afin que leur limbe soit vertical. Au 
premier abord, nous pouvons penser que la position horizontale du phyllode est due à un 
affaissement de celui-ci par son propre poids hors pour une même position sur des branches 
au soleil, le phyllode reste érigé. Ceci démontre que la disposition des feuilles est fortement 
affectée par l’environnement lumineux. Toutefois, notre première hypothèse sur l’idée 
d’affaissement du limbe sur son propre poids est en partie vraie. En effet, les feuilles situées 
au soleil sont plus actives photosynthétiquement et la fraction de biomasse destinée au 
support foliaire est plus élevée comparée aux feuilles d’ombre (Niinements et Fleck, 2002b). 
Le pétiole est plus rigide si la quantité de lumière est plus élevée (Niinements, 1998a).  
Aussi, la surface des phyllodes situés à l’ombre est plus élevée que celle des phyllodes situés 
au soleil pour une même catégorie d’axes. Ces résultats sont en accord avec diverses études 
qui mettent en évidence que les feuilles d’ombre ont une surface foliaire plus grande et une 
orientation horizontale comparée aux feuilles de lumière (Niinements et Fleck, 2002a); 
(Muraoka et al., 1998; Takenaka et al., 2001).  
Dans le cas de Tectona grandis, nous avons pu voir que les feuilles augmentent leur angle 
d’insertion et de courbure afin d’intercepter la lumière arrivant latéralement. Aussi, nous 
avons pu mettre en évidence que pour un même orthostique, les feuilles ne sont pas 
strictement les unes en dessous des autres : leur limbe est légèrement décalé. Les 
réorientations des limbes, même légères, sont le résultat de torsion du pétiole (Niinements et 
al., 2004a).  
Or, chez le teck nous n’avons pas trouvé de relation entre la torsion du pétiole et les 
réorientations du limbe. Le pétiole est très court alors que la nervure centrale, prolongement 
du pétiole, est de grande taille. Cette dernière pourrait se vriller et modifier l’orientation de 
tout le limbe. Le décalage dans le développement du limbe (21 jours en moyenne) et du 
pétiole (91 jours en moyenne) chez Macaranga gigantea, Euphorbiaceae, permet la torsion du 
pétiole alors que le limbe est complètement formé (Yamada et al., 2000). Par ailleurs, Galvez 
et Pearcy (2003) ont mis en évidence chez Psychotria limonensis, Rubiaceae, des torsions au 
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niveau de l’entre-nœud qui induisent des réorientations du limbe. D’après ces auteurs, ce 
phénomène est irréversible sur le long terme mais constitue un paramètre important pour 
maximiser l’interception de la lumière. D’après nos observations, les entre-nœuds du teck ne 
subissent pas de torsion. Par contre, plus l’entre-nœud est petit plus les limbes se réorientent 
et plus les pétioles se tordent. Ainsi, chez les rameaux courts, les feuilles insérées selon une 
phyllotaxie opposée-décussée se réorientent pour former une pseudo-rosette. Galvez et Pearcy 
(2003), ont observé ce même phénomène chez Psychotria limonensis, où les limbes des 
feuilles basses se réorientent pour former une pseudo-rosette afin d’éviter l’auto-ombrage. Si 
cette même espèce est située au soleil aucune réorientation des limbes n’est observée. Ces 
auteurs ont réalisé des simulations mettant en évidence que les feuilles en rosette avait un gain 
en carbone 20% supérieur que les feuilles en phyllotaxie opposée-décussée pour les mêmes 
conditions environnementales.  
 
5.4 Protection 
Nous venons de voir les différentes stratégies que les plantes adoptent pour optimiser 
l’interception de la lumière. Cependant, les feuilles ont besoin de se protéger face à 
l’échauffement excessif. A l’échelle de la feuille, apparaît un conflit entre maximiser 
l’absorption de la lumière pour le gain en carbone et minimiser l’absorption de la lumière 
pour prévenir les phénomènes de photoinhibition (Murchie et al., 1999). En effet, un excès de 
lumière interceptée pendant une trop longue période entraîne une augmentation de la 
température de la feuille et augmente le risque de photoinhibition. Ceci est un désavantage car 
il y a un phénomène de respiration qui s’installe et une diminution de l’efficience d’utilisation 
de l’eau (King et al., 1997). 
Chez l’Acacia, les feuilles situées au sommet et en périphérie de la couronne sont érigées et 
verticales. Ceci permet d’éviter les fortes chaleurs du milieu de journée. Les feuilles érigées et 
de profil interceptent les radiations latérales en début et fin de journée évitant ainsi 
l’échauffement excessif de la surface de la feuille en milieu de journée (Ishida et al., 1999; 
Larcher, 2003). Le riz, Oriza sativa, Poaceae, qui a également des feuilles en position 
verticale montre des phénomènes de photoinhibition plus faible par rapport à des feuilles 
réorientées manuellement en position horizontale (Murchie et al., 1999). Chez un autre 
Acacia à phyllodes, A. crassicarpa, des expérimentations ont montré que les phyllodes 
obliques à horizontaux en comparaison aux phyllodes verticaux reçoivent un plus fort taux de 
PPFD incident, ont une température foliaire plus élevée et une activité photosynthétique 
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diminuée (Liu et al., 2003). Ces auteurs, ont identifié 5 avantages pour les arbres d’avoir leurs 
feuilles verticales : (i) réduction de l’interception de lumière excessive, (ii) diminution de la 
température foliaire, (iii) protection de l’appareil photosynthétique contre les photo-
dommages, (iv) minimiser l’activité du cycle des xanthophylles et (v) amélioration de 
l’activité photosynthétique. De plus, le phyllode, lui-même, a la particularité de s’adapter à 
des conditions de sécheresse à travers l’augmentation du contrôle stomatique et une 
augmentation de l’efficience d’utilisation de l’eau (Brodribb et Hill, 1993; Hansen, 1996). 
Chez le Teck, les feuilles du sommet sont également érigées mais aussi repliées au niveau de 
la nervure centrale. Muraoka et al. (1998) ont observé que les feuilles d’Arisaema 
heterophyllum, Araceae, sont repliées par rapport à la nervure centrale dans des conditions de 
fort éclairement tandis qu’en milieu forestier les feuilles ne sont pas repliées. Cette 
caractéristique morphologique permet, d’après ces auteurs, de minimiser les excès de 
l’intensité lumineuse. Nous avons pu observer aussi que les jeunes feuilles encore en plein 
développement sont de couleur brune et au fur et à mesure de leur allongement elles 
verdissent. La couleur rouge et brune des feuilles encore en croissance sont attribuées à la 
présence d’anthocyane en concentration plus élevée que la chlorophylle (Dodd et al., 1998; 
Woodall et al., 1998). Ces anthocyanes ont un rôle de protection contre les UV qui entraînent 
des dommages au niveau des acides nucléiques et des photoinhibitions partielles (Caldwell, 
1981 In Woodall et al., 1998).  
 
5.5 Conclusion 
De part l’estimation de la lumière transmise sous les couronnes, la stratégie d’interception de 
la lumière est plus efficace chez l’Acacia en comparaison au Teck malgré ses grosses feuilles. 
En effet, pour un même âge, la sous-parcelle d’Acacia intercepte 2 à 3 fois plus de lumière 
que celle du Teck. Nous avons vu que l’interception de la lumière est influencée non 
seulement par la forme de la couronne mais aussi par la géométrie et la forme des feuilles. 
L’arrangement des feuilles autour de la tige a un fort impact sur la forme de la couronne 
puisqu’elle affecte la position des bourgeons axillaires. Les modifications de la forme, de la 
taille, de la géométrie, de l’orientation et la longueur des entre-nœuds compense l’effet négatif 
de la disposition opposé-décussée des feuilles de teck. Ainsi, l’efficacité de l’interception de 
la lumière par une couronne est le résultat final d’un certain nombre de modifications de 
facteurs depuis la morphologie foliaire, modalités de ramification, et l’architecture de la 
couronne. Chaque plante utilise différentes stratégies pour minimiser l’ombrage d’une feuille 
Planche 6-5 : Liens entre la hauteur totale, le pourcentage de lumière transmise sous les couronnes d’Acacia et la 
biomasse des tubercules de manioc.
Figure 1 : Relation entre la hauteur totale et le pourcentage de lumière transmise au sol pour les Acacias âgés de 1 an en 2002, 2 ans 
en 2003 et 3 ans en 2004 sur le site Amalilah (Sitompul, en préparation). 
Figure 2 : Poids sec des tubercules (DW) et récolte relative des tubercules (RW) du manioc en monoculture et associé avec 












































Chapitre 6 : Discussion générale 
   
 176
sur l’autre selon ces traits architecturaux (Sekimura, 1995). Et la forte plasticité foliaire peut 
compenser des phyllotaxies inefficaces pour optimiser l’interception de la lumière (Niklas, 
1988). 
 
6 Variabilité de la transmission de la lumière sous les couronnes et 
pratiques agroforestières. 
L’estimation de la lumière transmise sous les couronnes des arbres étudiés présente une forte 
variabilité intra- et inter-spécifique. La variabilité interspécifique apparaît avec l’âge des 
arbres : aucune différence significative n’est observée en terme de pourcentage de lumière 
transmise entre des Tecks ou des Acacias âgés de 1 an alors que 2 ans plus tard, les couronnes 
de Tecks et d’Acacias transmettent en moyenne respectivement 61% et 16% de lumière. 
Chez le Teck, où les espacements entre les arbres sont plus importants dans l’inter-rang, les 
sous-parcelles étudiées indiquent de 2 à 3 fois plus de lumière transmise par rapport à 
l’Acacia pour des arbres respectivement âgés de 2 et 3 ans. Ainsi, l’association d’une culture 
avec le Teck est susceptible de durer plus longtemps qu’avec l’Acacia et pour un même âge 
donné, le Teck peut être associé avec des cultures ayant besoin de plus de lumière comparé à 
l’Acacia.  
 
6.1 Facteur « âge des arbres » chez l’Acacia 
Avec sa croissance rapide, son grand nombre de branches et d’organes foliaires, la lumière 
transmise sous les couronnes d’Acacia diminue donc rapidement avec le temps (pl. 6-5, fig. 
1). Sur le même site où ont été réalisées l’analyse architecturale, les mesures et les 
photographies hémisphériques, des données de biomasse des tubercules de manioc ont été 
récoltées pendant 3 années consécutives (Sitompul, en préparation) sous des Acacias âgés de 
1, 2 et 3 ans (pl. 6-5, fig. 2). Les résultats mettent en évidence une diminution importante de la 
biomasse des tubercules du manioc au fil des années, en corrélation avec la diminution de la 
lumière transmise par les couronnes d’Acacia. La comparaison avec les parcelles mono-
spécifiques de manioc rend compte de l’effet négatif de l’Acacia sur le rendement du manioc. 
Au-delà de la 3ième année de croissance et pour les espacements d’arbres étudiés, l’Acacia 
n’est plus un bon candidat pour les associations agroforestières vis à vis de la ressource 
lumineuse. Ainsi, les pratiques de plantation d’Acacia en association avec une culture sont 
une contrainte pour l’installation des cultures pour la zone d’étude en question. En effet, les 
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agriculteurs ont l’habitude de planter les arbres avec le même espacement que se soit pour une 
finalité de monoculture ou de systèmes agroforestiers. De plus, l’Acacia est vu comme le 
candidat idéal pour prévenir la propagation d’Imperata cylindrica (Tuomela et al., 1996; 
Otsamo, 2002), graminée très répandue dans cette région, qui ne peut pas se développer sous 
fort ombrage.  
Dans une finalité agroforestière et dans l’optique d’améliorer le rendement de la culture 
associée divers plans d’aménagement peuvent être envisagés :  
(i) la taille ou l’élagage des branches des arbres ; 
(ii) la modification de la largeur de l’interligne : les Acacias pourraient être plantés 
avec des espacements plus grands. Les simulations réalisées confirment l’efficacité de cette 
disposition sur la quantité de lumière transmise. La contrepartie de cette mesure est une 
diminution de la densité des arbres et donc des revenus de l’agriculteur. Il apparaît ainsi plus 
judicieux de raisonner le choix de la culture associée en fonction de la quantité de lumière 
transmise sous les couronnes (Kapp et Beer, 1995) et d’associer successivement aux Acacias 
des cultures de tolérance croissante à l’ombrage. Cela suppose de connaître les exigences en 
lumière des différentes cultures et de quantifier leur niveau d’éclairement optimum. Kapp et 
Beer (1995) ont effectivement décrit l’association de Zea mays, Poaceae, Zingiber officinale, 
Zingiberaceae puis en fin de séquence d’Eugenia stipitata, Myrtaceae avec Acacia mangium 
ou Cordia alliodora, Boraginaceae au Costa Rica.  
 
6.2 Facteurs « saison » et « orientation des lignes » chez le Teck 
Nous avons souligné une très forte variabilité de la lumière au sol selon les mois de l’année et 
selon l’orientation des rangées de Teck. En effet, la localisation de la zone d’ombre, calculée 
sur une journée pour chaque mois de l’année, est située soit au niveau de la rangée d’arbres 
soit au niveau de l’inter-rang. Le simple fait de modifier l’orientation des rangées d’arbres, 
via les simulations, permet de se rendre compte d’une forte modification de la distribution de 
la lumière au niveau du sol, celle-ci se répartie pour chacun des mois de l’année de manière 
homogène depuis la rangée d’arbres jusqu’à l’inter-rang. Des études plus fines pourraient être 
menées sur la distribution de la lumière à l’échelle de la journée afin de savoir si les cultures 
associées bénéficient mieux de la lumière le matin ou le soir. 
A partir de la simulation de ces 2 dispositifs (orientation Est-Ouest et Nord-Sud des rangées 
de Teck), nous montrons qu’une orientation Nord-Sud des rangées d’arbres serait plus 
appropriée à la gestion de ces systèmes agroforestiers. Cependant, il est intéressant de 
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souligner le parallèle entre le profil de la répartition de la lumière au sol (pl. 5-12, fig. 2) et la 
saisonnalité (sèche et saison des pluies). La zone d’ombre est située au niveau de l’inter-rang 
pour les mois les plus secs alors que pour les mois les plus pluvieux l’ombre est située au 
niveau de la rangée d’arbres. Toutefois, l’interprétation est à prendre avec beaucoup de 
précautions puisque les simulations pour chacun des mois de l’année ont été réalisées à partir 
de la même scène virtuelle. Et comme nous l’avons décrit le Teck est une espèce qui perd ses 
feuilles pendant la saison sèche. Ce qui suggère que les profils du pourcentage de lumière 
transmise au sol puisse être modifiés. Or, les cultures associées aux Tecks varient selon la 
saison. Au cours de la saison des pluies le maïs et le riz pluvial sont privilégiés tandis qu’en 
saison sèche le Teck est associé avec des cultures ayant des besoins en eau beaucoup moins 
importants tels que l’arachide, le piment ou le manioc. Ces espèces avec des besoins en eau 
différents ont-elles des besoins en lumière différents ? De plus en fonction de leur stade de 
développement (végétatif, floraison et fructification), leur besoin en lumière est-il modifié ?
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Conclusion générale et perspectives 
Au cours de ce travail, nous avons montré qu’une approche couplant, analyse architecturale, 
modélisation et simulation du fonctionnement des méristèmes édificateurs et simulation du 
bilan radiatif, révèle et caractérise les modalités de l’interception du rayonnement et le taux de 
lumière transmise sous les couronnes. La comparaison de 2 espèces ayant des stratégies de 
croissance très distinctes est un point fort afin d’avoir une réflexion sur les caractères variants 
et invariants dans les stratégies d’interception lumineuse.  
 
La connaissance des stratégies de développement a permis de paramétrer sur la base de lois 
mathématiques de croissance et de ramification la simulation de la croissance des deux 
espèces et de calculer le bilan radiatif de parcelles agroforestières. Les sous-parcelles de Teck 
transmettent plus la lumière que celles d’Acacia. Le rayonnement transmis sous les couronnes 
diminue avec l’âge des arbres. Nous avons souligné également que l’augmentation des 
espacements des Acacias et les modifications de l’orientation des rangées de Teck jouent un 
rôle important sur la transmission de la lumière. Ainsi, le rayonnement transmis moyen 
sous les couronnes au cours d’une journée présente de fortes variabilités intra- et 
interspécifiques, spatiales et temporelles.  
Ce travail apporte de nouveaux éléments concernant la variabilité inter-spécifique de la 
distribution de la lumière sous les couronnes via l’estimation et la simulation.  
 
Au cours du temps, le pourcentage de lumière transmise sous les couronnes diminue de 
manière différente selon l’espèce considérée. La fermeture du couvert chez l’Acacia est plus 
rapide que chez le Teck. L’analyse architecturale a permis d’expliquer ce phénomène. La 
vitesse de parcours de la séquence de différenciation de la plante est plus rapide pour l’Acacia 
que pour le Teck. L’Acacia est caractérisé par une croissance rapide et continue. Ses 
premières branches sont mises en place très tôt et de manière immédiate alors que chez le 
Teck, elles apparaissent plus tard et de manière différée. Ces deux espèces avec des modalités 
de ramification rythmique se différencient par leur nombre d’étages de branches mis en place 
au cours de l’année qui est plus élevé chez l’Acacia. Le grand nombre de branches entraîne 
ainsi une augmentation rapide de la taille de la couronne, du nombre de feuilles. Nous avons 
vu également que le nombre de feuilles et la surface foliaire individuelle augmente en 
fonction de l’âge des deux espèces pour les différentes catégories d’axes. Et la surface foliaire 
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totale des arbres augmente. L’architecture joue ainsi un rôle fondamental dans les 
modalités d’interception du rayonnement.  
Ce travail de thèse contribue à la caractérisation de nouvelles connaissances sur la croissance 
et le développement architectural de l’Acacia mangium et de Tectona grandis et sur leur 
variabilité architecturale. La connaissance de leur variabilité de développement peut apporter 
de précieux renseignements pour les forestiers et agroforestiers dans le but d’améliorer la 
qualité du bois et de réduire le rayonnement intercepté par les couronnes.  
 
Nous avons vu également que la distribution du rayonnement transmis diffère entre les deux 
espèces. Les variations intra-spécifiques des modalités de croissance, de ramification, la 
longueur des entre-nœuds et la phyllotaxie sont autant de facteurs architecturaux qui modulent 
la disposition des feuilles au sein de la couronne. Les variations de l’interception lumineuse se 
traduit également des différences concernant le nombre et la forme des feuilles, la surface 
foliaire et les angles foliaires. Ces deux espèces adoptent des stratégies différentes 
concernant la disposition de leurs organes foliaires. De plus, les stratégies d’interception 
de la lumière ont été abordées à différentes échelles ou niveau d’organisation de la plante : 
le peuplement, l’arbre, l’axe, la feuille et les tissus foliaires. Ainsi, l’interception de la 
lumière est modulée par différentes caractéristiques selon l’échelle où l’on se situe. Au niveau 
du peuplement, l’espacement des arbres, l’orientation des rangées d’arbres et la largeur de la 
couronne jouent un rôle important. Au niveau de l’arbre, le nombre de branches, leur longueur 
et leur angle d’insertion influencent l’interception de la lumière. Au niveau des axes, le 
nombre de feuilles, la longueur des entre-nœuds et la phyllotaxie jouent un rôle sur 
l’interception du rayonnement. Au l’échelle de la feuille, la forme, la géométrie, la surface 
foliaire, les propriétés optiques influencent l’interception lumineuse. Enfin, à l’échelle du 
tissu, l’épaisseur du parenchyme palissadique, les teneurs en chlorophylles, en caroténoïdes 
jouent un rôle sur l’interception de la lumière.  
La comparaison de la répartition des feuilles au sein de la couronne et des angles foliaires 
pour ces deux espèces contribue à préciser les stratégies d’interception et de protection vis-à-
vis de fortes intensités lumineuses. 
 
L’étude architecturale nous a permis également de cibler l’échantillonnage des feuilles pour 
l’étude de leurs caractéristiques. La démarche entreprise lors de ce travail nous révèle des 
variations inter- et intraspécifiques plus ou moins fortes des caractéristiques foliaires en 
fonction de l’âge des arbres, de la position dans la couronne et de l’âge des feuilles. Le 
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calcul des éclairements foliaires a conforté l’idée de l’existence d’un gradient de lumière au 
sein de la couronne. Toutefois, notre protocole d’échantillonnage ne nous a pas permis de 
faire la part entre les variations dues aux modifications de l’environnement lumineux ou 
à l’effet de l’âge physiologique des méristèmes. Afin de discriminer ces 2 facteurs, l’étude 
d’arbres de même âge en condition de faible éclairement devrait être envisagée.  
 
Nous avons mis en évidence l’augmentation graduelle de la longueur de l’hypopodium 
apparent chez l’Acacia mangium au cours des premières années de croissance. Au niveau 
foliaire, les caractéristiques anatomiques, géométriques, optiques et biochimiques 
constituent un complément d’information. Ces caractéristiques qui varient en fonction de 
l’âge des arbres, mis à part la géométrie des feuilles qui est modifiée entre autre par leur 
vieillissement, traduisent directement le changement structurel et fonctionnel du méristème 
édificateur. Les feuilles sont de bons indicateurs du fonctionnement des méristèmes, à 
travers leurs caractéristiques morphologique, anatomique, optique et biochimique. Fortement 
corrélé à la longueur ou la surface foliaire de ces deux espèces, la longueur de l’entre-nœud 
constitue le descripteur architectural permettant de relier les structures foliaires et 
caulinaires. La connaissance des relations fonctionnelles établies au niveau foliaire par 
différents travaux de recherche et nos résultats sur les caractéristiques foliaires nous 
conduisent à une meilleure compréhension de l’édification des couronnes de ces deux 
espèces.  
L’étude des caractéristiques caulinaires et foliaires permet de compléter et d’apporter de 
nouvelles connaissances sur la phase d’établissement des arbres. De plus, la prise en compte 
des gradients morphogénétiques peut améliorer les protocoles d’échantillonnage des organes 
pour étudier des processus physiologiques régulant le développement de la plante. 
 
Le phyllode et la feuille se différencient par leurs propriétés morphologique, géométrique, 
anatomique et biochimique alors que leurs propriétés optiques ne varient pas. Selon les 
caractéristiques foliaires considérées pour ces deux espèces, les variations des modalités 
d’expression s’expriment de manière similaire ou différente. Ainsi, les modalités 
d’expression des caractéristiques morphologique et anatomique varient dans le même sens 
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D’un point de vue méthodologique, ce travail a permis de simuler la croissance de ces deux 
espèces pour réaliser, à partir des représentations tridimensionnelles, des calculs de bilan 
radiatif. Jusqu'à présent, les espèces simulées par le logiciel AMAPsim présentaient une 
croissance et une ramification rythmique (i.e. Pin, Hevea,..) ou une croissance continue à 
ramification immédiate à diffuse (i.e. Eucalyptus). Pour l’Acacia mangium, où les axes 
présentent une croissance continue et une ramification rythmique, des modèles statistiques 
spécifiques comme les semi-chaines de Markov cachées, ont été implémentés dans le logiciel 
AMAPsim. 
Faisant parti du projet SAFODS, ce travail de thèse contribue également à améliorer la 
représentation des arbres, via les mesures réalisées à l’échelle de la couronne et des axes, et la 
quantification de la lumière transmise sous les couronnes d’un point de vue dynamique.  
 
A l’issue de ces travaux, différentes perspectives sont envisageables à la fois selon des 
problématiques appliquées ou scientifiques. 
Tout d’abord, la validation des représentations tridimensionnelles reste un point délicat. Dans 
le cas de ce travail, elles ont été évaluées visuellement et quantitativement en confrontant des 
distributions observées et simulées des variables suivantes : le nombre de feuilles, le nombre 
d’axes ou la surface foliaire totale. Pour valider les représentations tridimensionnelles, un jeu 
de données supplémentaire n’ayant pas été utilisé comme point d’entrée dans AMAPsim 
pourrait être considéré. 
Un suivi de la croissance, au cours de la saison sèche et la saison des pluies, de l’Acacia 
mangium serait à envisager afin de mieux comprendre les modalités de ramification de cette 
espèce, plus particulièrement, le déterminisme de l’élagage naturel des petits axes à 
développement immédiat qui se réalise par zones. Est-ce que des variations de la vitesse 
d’allongement des entre-nœuds peuvent être caractérisées en fonction de la présence ou 
l’absence de ces petits axes immédiats ? Quelle est la régulation hormonale sous-jacente à ce 
phénomène ? 
Lors de ce travail, la qualité de la lumière transmise sous les couronnes des arbres au cours de 
leur développement n’a pas fait l’objet d’une analyse. Cependant, des travaux ont montré que 
la croissance et le développement des organes des plantes sont influencés par la qualité du 
rayonnement reçu (Gautier et al., 1997; Lee et al., 1997; Rapparini et al., 1999). Ainsi, une 
étude complémentaire sur la qualité de la lumière associée aux connaissances qualitatives 
permettrait de mieux appréhender l’influence des couronnes des arbres sur le développement 
des cultures associées. De plus, l’effet de la taille de formation et l’élagage appliqués aux 
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systèmes agroforestiers sur l’architecture des arbres devrait être analysé. Des 
expérimentations pourraient être installées avec plusieurs traitements de taille des arbres afin 
de déterminer la contribution de ces traitements au bilan radiatif des systèmes agroforestiers.  
Ce travail permet de rendre compte que ces systèmes agroforestiers à 2 strates sont le siège de 
nombreuses interactions, à travers l’étude de la lumière, et qu’elles évoluent à la fois dans 
l’espace et dans le temps. La simulation est un outil adapté pour tester différents dispositifs 
expérimentaux tels que l’évolution de l’âge des arbres, la densité de plantation ou les 
modifications des rangées d’arbres et in fine pour aider à la décision de l’aménagement des 
parcelles agroforestières. Toutefois, le seul facteur lumière n’est pas suffisant à prendre en 
compte puisque les interactions dans ces systèmes interviennent aussi concernant 
l’encombrement racinaire, les compétitions pour l’alimentation hydrique et minérale. Par 
ailleurs, le choix des espèces arborées et des cultures est important à prendre en compte mais 
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Annexes 
Annexe 1 : Protocole de mesure de l’épaisseur des tissus sous Ambios  
(M. Guéroult, P. Borianne) 
 
1 Manipulations préliminaires 
Les photos réalisées au microscope doivent impérativement être accompagnées d’une photo de lame 
micrométrique réalisée au même grossissement (fichier « échelle »), afin d’étalonner le logiciel 
(définition de la longueur du côté d’un pixel). 
Les différents tissus de l’échantillon sont isolés (e.g. sous Photoshop) au moyen des couleurs 
suivantes : cyan, magenta, noir, jaune, vert, rouge et bleu (le blanc est affecté aux zones de la photo 








Fig. 1 : lame micrométrique (10x)  Fig. 2 : Coupe de feuille d’A. mangium (10x) 
préparée pour l’analyse sous Ambios 
 
 
2 Analyse sous Ambios V.1.0.E 
2.1 Conversion des images 
Le logiciel Ambios V.1.0.E est conçu pour analyser des photos en format « propriétaire » (codé sur 12 
bits, contre 32 bits pour l’image couleur initiale). Il est donc impératif d’utiliser le convertisseur qui 
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Fig. 3 : Interface du logiciel de conversion des images 
 
2.2 Traitement des images converties 
 
Etape 1 :  Chargement de l’image à traiter, 
Etape 2 :  Sélection d’un jeu de données établissant la correspondance entre un niveau de gris et 
une couche tissulaire (ce qui sous-entend de toujours utiliser la même charte de 
couleur pour un tissu déterminé). Ce jeu de données, paramétrable, peut être adapté 
selon les espèces à traiter (variation du nombre ou de la nature des tissus), 
Etape 3 :  Segmentation de l’image (affectation de couleurs spécifiques à chaque couche 
tissulaire, après différents seuillages de l’image), 
Etape 4 : Mesure de l’épaisseur (voir détail du processus infra) 
Etape 5 : Constitution d’un fichier de sortie pour traitement sous tableur. 
 
2.3 Description de l’étape 4 
L’analyse se décompose en trois niveaux, pour chaque tissu. 
 
- Etablissement d’une carte des distances 
Dans une même sélection (couche tissulaire), la distance de chaque pixel est évaluée par rapport aux 
pixels voisins et aux bords de la sélection (quelque soit la direction). Plus le pixel est éloigné des 
bords, plus l’intensité qui lui est affectée est importante. 
La méthode utilise un masque (4, 5) qui balaie l’image, affectant une valeur à chaque point en fonction 
de la valeur des points adjacents. Dans la pratique, il s’agit d’un double balayage par des « demi-
masques » parcourant l’image à partir de points opposés à partir des bords. 
 
5 4 5 
4 0 4 
5 4 5 
Schéma 1 : masque (4,5)   Schéma 2 : demi-masques (4,5) 
 
5 4 5  0 4
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On obtiendra ainsi une « image » de valeurs numériques discrètes, présentant un gradient croissant en 
s’éloignant des bords. Ce gradient peut présenter des artéfacts (diminutions locales) si le bord de la 
zone d’intérêt est invaginé. 
 
 
Fig. 4 : Carte des distances du parenchyme palissadique d’une feuille d’acacia 
 
Les figures 5 et 6 illustrent l’effet d’une invagination sur la résultante du balayage. 
Plus la valeur affectée à un point est importante, plus l’intensité de sa représentation est lumineuse. La 
zone médiane d’une couche est par conséquent très intense. Les bords présentent des nuances liées à la 
présence ou non d’irrégularités. Un bord très invaginé (avec notamment des invaginations profondes et 
de faible amplitude) induit une hétérogénéité importante du profil d’intensité. 
 
   
Fig. 5 : Invagination peu marquée (carte de distances) Fig.6 : Invagination marquée (carte de distances) 
 
La discrétisation des valeurs induit à ce niveau une erreur sur le résultat final. 
 
- Définition du squelette total de la couche 
Sur la base de la carte de distances, un squelette est établi pour chaque couche. 
Il s’agit également d’un balayage de l’image par un masque, définissant des optima locaux (minima et 
maxima) pour l’ensemble des valeurs de la carte prédéfinie, pour ne retenir que les maxima locaux. 
Notons qu’à ce niveau, tous les points n’ont pas la même valeur mais ne représentent que la valeur la 
plus élevée des points du voisinage direct. 
On obtient un ensemble de pointillés qui sont ensuite reliés pour créer une ligne continue. 
Cette étape, comme la précédente est source d’approximations. 
 
Les figures 7 et 8 illustrent les squelettes obtenus au terme du balayage. On constate de nombreux 
artéfacts liés aux effets de bords qui induisent localement des valeurs importantes de pixels par 
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rapports à leurs voisins. Ceci explique les digitations du squelette, d’autant plus marquées que les 
bords sont invaginés. Pour les zones non retenues, il faut comprendre qu’en progressant, le masque 
rencontre toujours un point d’une valeur supérieur dans la zone nouvellement balayée. 
 
   
Fig. 7 : invagination peu marquée (squelette total)  Fig. 8 : invagination marquée (squelette total) 
 
 
- Simplification du squelette 
En appliquant un facteur d’épaisseur (un seuil), le squelette est érodé afin de définir un squelette 
simplifié, rendant compte d’une valeur moyenne de l’épaisseur, affectée de son écart-type. Ce 
seuillage correspond à l’exclusion de points que l’on estime non-représentatif.  
Il est à noté qu’une augmentation du facteur d’épaisseur (échelle de 0 à 5) diminue l’écart-type sur la 
mesure en éliminant la variabilité due aux irrégularités de la couche. Par contre, on perd dans ce cas 
l’information relative au degré d’invagination. 
Pour une espèce donnée (dont la morphologie de chaque couche tissulaire est estimée homogène, 
quelque soit l’individu, à un stade ontologique défini), il sera nécessaire d’adapter le facteur 
d’épaisseur pour les différentes couches. Il faut dans ce cas définir l’information pertinente à retenir : 
valeur moyenne affectée d’un écart-type très important reflétant l’invagination de la couche ou valeur 
moyenne avec un écart-type plus faible, s’approchant de la « médiane » d’une couche. 
 
   
Fig. 9 : Facteur d’épaisseur = 0.5   Fig. 10 : Facteur d’épaisseur = 1.0 
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Fig. 11 : facteur d’épaisseur = 1.5   Fig. 12 : facteur d’épaisseur = 2.0 
 
Les résultats reportés dans le tableau 1 correspondent aux figures 9 à 12. Pour information, la valeur 
médiane des épaisseurs moyennes, mesurées pour des facteurs d’épaisseurs variant de 0.5 à 3.0 (par 
pas de 0.1), est de 7.27. Ces données rendent  
 
Tableau 1 : Facteur d’épaisseur, épaisseur moyenne et écart-type  
facteur épaisseur 
épaisseur moyenne - 
EM (µm) 
écart type -ET ET / EM.*100 
0.5 2.99 2.64 88 
1 4.47 3.28 73 
1.5 7.13 2.02 28 
2 7.70 1.11 14 
Le seuillage induit une autre approximation du résultat (en plus de la discrétisation des valeurs par les 
masques) qui est sera variable selon le critère retenu pour sa définition. L’appréciation visuelle de la 
variation de ce facteur (figures 9 à 12) sera différente d’une personne à l’autre. 
Dans le cadre de cette étude, le choix des facteurs d’épaisseur a été réalisé en recherchant la 
stabilisation de l’écart-type et un adéquation maximale du couple « épaisseur moyenne / épaisseur 
médiane », pour chaque tissu de chaque essence, à un stade donné. Cela traduit donc le choix d’une 
information sur une épaisseur rendant peu compte du phénomène d’invagination. On cherche ainsi à 
définir le facteur d’épaisseur le plus faible, offrant pour une couche donnée un squelette composé 
uniquement de la ligne médiane. Une analyse sur différents sujets d’une même espèce à un même 
stade de développement, permet de s’affranchir partiellement de la variabilité, en utilisant un facteur 
d’épaisseur moyen. 
Les figures 13 et 14 illustrent l’évolution de l’épaisseur moyenne comparée à la valeur médiane, et la 
diminution de l’écart-type, pour une variation du facteur d’épaisseur appliqué à la couche tissulaire 
représentée sur les figures 9 à 12. 
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Fig. 13 :       Fig. 14 : 
 
3 Commentaires sur la méthode 
Il est nécessaire de rappeler que l’objectif est d’obtenir la valeur moyenne de l’épaisseur d’une couche 
tissulaire. 
La méthode retenue est donc d’établir le squelette représentant théoriquement l’ensemble des points 
équidistants (de même valeur d’intensité) des bords de la zone d’intérêt, donnant une ligne médiane. 
Il s’agit en fait d’une approximation du squelette car les algorithmes choisis utilisent des données 
discrètes (non euclidiennes), ce qui génère des artéfacts en donnant une même valeur à des pixels 
contigus. Ces artéfacts prennent par conséquent une ampleur d’autant plus importante que les bords 
sont invaginés (cf figures 7 et 8). 
Le choix de cette méthode est basé sur sa facilité d’implémentation et non pas sur sa robustesse. Il faut 
donc être conscient que les résultats obtenus sont à pondérer d’une erreur non définie mais dont les 
origines sont connues. 
L’utilisation des résultats à des fins comparatives avec des jeux de données issues d’autres méthodes 
d’acquisition doit donc être prudente quant aux conclusions. 
D’après la littérature, les différences avec une méthode de squelettisation plus robuste (mais moins 
aisée d’utilisation) doivent être minimes. Afin de s’en assurer, il serait donc intéressant de réaliser des 
tests comparatifs. Par ailleurs de tels essais pourraient être réalisés avec une (ou des) autre(s) 











































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Figure 1: Scènes virtuelles d’une sous-parcelle d’Acacia mangium âgés de 2 ans en vue latérale (A) et en vue 
de dessous (B). 
Figure 2 : Scènes virtuelles d’une sous-parcelle de Tectona grandis âgés de 3 ans en vue latérale (A) et en 






Dans les systèmes agroforestiers simples à deux strates, la distribution de la lumière sous les couronnes 
des arbres est un facteur clé pour le développement de la culture associée. Cette distribution évolue en 
fonction des saisons et de la dynamique de croissance de la strate arborée. La lumière disponible pour la 
culture dépend de la quantité de lumière interceptée par les couronnes des arbres et par conséquent de 
l’architecture des espèces utilisées. L’objectif de cette thèse est de déterminer le rôle de l’architecture de 
deux espèces, Acacia mangium Willd. et Tectona grandis L., dans (i) les modalités de l’interception de 
la lumière par les couronnes et par les feuilles et (ii) les variations intra- et interspécifiques de la 
distribution du rayonnement sous les couronnes de ces arbres selon leur âge. A partir de l’analyse 
dynamique des processus de croissance et de ramification de ces deux espèces, un échantillonnage des 
organes foliaires a permis de déterminer leur répartition, leur géométrie et leurs caractéristiques 
morphologique, anatomique, optique et biochimique dans les couronnes. Par la simulation de la 
croissance, de ces deux espèces, paramétrée via des lois mathématiques de croissance et de ramification, 
des reconstructions 3D d’arbres ont été réalisées en vue de simuler le bilan radiatif de sous-parcelles 
agroforestières. Les résultats montrent de fortes variations inter- et intraspécifiques de la distribution des 
organes foliaires et leurs caractéristiques au sein de la couronne et de la distribution du rayonnement 
sous les couronnes. Les stratégies adoptées par ces deux espèces pour optimiser l’interception lumineuse 
sont discutées.  
Mots clés : Acacia mangium, Tectona grandis, systèmes agroforestiers, analyse architecturale, 
interception lumineuse, simulation de la croissance, distribution des organes foliaires, bilan radiatif, 
structure foliaire, croissance, ramification. 
 
Role of tree architecture in light interception of Tectona grandis and Acacia mangium 
crown. Utilization for radiative balance simulation in agroforestry systems.  
 
Abstract: 
In a two-stata agroforestry system, transmitted photosynthetically active radiation distribution under the 
tree canopies is a limiting factor for the establishment and growth of intercrops. Light distribution 
changes according to the season and tree canopy development. The light available for the intercrops 
depends on the quantity of light intercepted by the tree canopies and consequently on the architecture of 
the tree species considered. The aim of this work is to define for two species, Acacia mangium Willd. 
and Tectona grandis L., the role of tree architecture in (i) light capture modalities by the tree canopy and 
by leaves and (ii) intra- and interspecific light distribution under the tree canopy according to tree age. 
From a dynamic analysis of growth and branching processes for these two-species, a leaf sampling 
enables to determine leaf display, leaf geometrical pattern and morphological, anatomical, optical 
properties and biochemical leaf characteristics within the tree crown. Through growth simulation of 
these two species, based on growth and branching mathematical laws, 3D virtual trees were constructed 
to simulate agroforestry plots radiative balance. The results show high intra- and interspecific variations 
in leaf display and leaf characteristics within the tree crowns and in light distribution under tree 
canopies. The strategies of light capture efficiency adopted by the two-species are discussed.  
 
Discipline: Botanique 
Key words: Acacia mangium, Tectona grandis, agroforestry system, architectural analysis, light 
interception, growth simulation, leaf distribution, radiative balance, leaf structure. 
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